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ИЗ. ПРЕДИСЛОВИЯ К ПЕРВОМУ ИЗДАНИЮ. 


Наиболее характерным явлением в биологии за последние 10 — 
15 лет можно ечитать возникновение в ней особой дисциплины, полу- 
чившей название генетики. Последнюю лучше всего определить вместе 
с Бэтсоном, которому принадлежит установление этого термина, как физио- 
логию изменчивости и наследственности. Таким образом, 
генетика естественно разделяется на две части, одной из которых и посвя- 
щена настоящая книга. 

За последнее время преимущественно в немецкой, а также в англий- 
ской литературе появилось довольно много книг, посвященных этой наиболее 
молодой из всех биологических дисциплин, некоторые из которых переведены 
и на русский язык. В большинстве из них под общим именем «учения 
о наследственности» излагаются оба отдела генетики, но автору этой книги 
подобное одновременное трактование и явлений наследственности и явлений 
изменчивости представляется мало удобным. Дело в том, что знакомство 
с явлениями изменчивости требует прежде всего довольно подробного изло- 
жения основ вариационной статистики, без которых легко может обойтись 
читатель, желающий ознакомиться лишь с явлениями наследственности, 
а между тем таковы, вероятно, запросы целого ряда лиц, преследующих 
прежде всего чисто практические интересы, каковы врачи, зоотехники 
и сельские хозяева. 

Вот почему мне казалось более правильным резко отделить учение об 
изменчивости от учения о наследственности и остановиться в этой книге 
лишь на последнем. Правда, при этом нельзя совершенно обойтись без 
некоторых экскурсий в область явлений изменчивости, но их приходится 
делать и в другие дисциплины: механику. развития, цитологию и т. д. 
Порядок изложения в книге принят более или менее исторический, против 
которого можно сделать некоторые возражения по существу, но без кото- 
рого трудно обойтись в молодых, еще формирующихся науках. Для лиц, 
которые бы пожелали более подробно ` познакомиться с тем или иным 
вопросом, при каждой главе указана главнейшая литература. 


Январь 1916 года. 


ПРЕДИСЛОВИЕ К ТРЕТЬЕМУ ИЗДАНИЮ. 


Десять лет отделяют настоящее издание от первого, сданкого в печать 
в самом начале 1916 года. Уже при подготовке второго издания мне 
пришлось сделать ряд существенных изменений и дополнений, а также 
добавить новую главу о законе Моргана. Еще больше изменений сделано 
в настоящем издании, где сильно переработаны все главы, кроме Ти ПТУ, 
оставшихся приблизительно в прежнем виде. Данные о цитологии наслед- 
ственности, приобретающие все большее и большее значение при разрешении 
ряда генетических проблем, выделены мною теперь в о:обую главу. 

Так как недавно вышло в свет и новое издание моей книги «Измен- 
`Чивость и методы ее изучения», то я надеюсь, что по этим двум сводкам 
русский читатель получит возможность ознакомиться с успехами генетики, 
достигнутыми ею за последние годы. 


Явварь 1926 года. 


ГЛАВА 1. 


Умозрительные теории наследственности. 


Теория пангенезиса Дарвина. — Теория корня Гальтона. — Теория идиоплазмы Нэгели. — 
Теория зародышевой плазмы Вейсманна. -- Теория де- Фриза. — Учение о свойствах; 
гены. 


Под именем наследственности понимают, во-первых, самый 
факт сходства между родителями и детьми — то, что все особенности любой 
группы особей более или менее передаются их потомкам, и, во-вторых, 
с10с0б передачи этого сходства каждому вновь возникающему поколению. 
Явление это принадлежит к числу наиболее распространенных в природе, 
почему обычно не вызывает особеннего внимания; однако, еслн глубже 
вдуматься в него, если. представить себе, что, по меткому выражению 
Нэбели, ‹в курином яйце вид содержится в той же полноте, как в самой 
курице, и куриное яйцо столько же отличается от лягушиного, сколько 
курица от лягушки», то невольно мы должны будем признать это явление 
одним из наиболее загадочных и чудесных, какие вообще только нам 
известны. = 

Особенно резко сказывается сила наследственности в тех случаях, 
когда объектом ее являются люди, у которых мы привыкли подмечать 
многие мелкие внешние особенности, привычки и пр., что бывает незаметно 
у других организмов. Не поражаемся ли мы невольно иногда, видя столь 
большое сходство сына с отцом или дочери с матерью, что дети кажутся 
как бы полным повторением их родителей? Не поразительно ли подобное же 
сходство почерка, хотя в некоторых случаях дети учились при этом писать 
не у родителей? Упомянем, наконец, про многие семейные особенности, 
передающиеся из поколения в поколение, в роде носа Бурбонов или нижней 
губы Габобургов, которые вошли чуть не в пословицу. 

Попытки объяснить сущность этого загадочного явления делались, 
конечно, не раз с самых отдаленных времен; первая из них принадлежит 
еще «отцу медицины» Гаппократу, при чем против нее высказывался в свое 
время Аристотель. Мы не будем, однако, останавливаться здесь ни на 
этих гипотезах, предложенных для объяснения наследственности в древнее 
время, ни даже на более поздних, ХУП — ХУШ столетия, так как 
в настоящее время и они лишены какого бы то ни было значения, пред- 
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ставляя чисто-исторический интерес. Все споры того времени, предобразован ли 
зародыш в яйце или постепенно возникает там из неорганизованной массы, 
какой из половых продуктов дает начало зародышу и какой играет при 
этом подчиненную роль — все это может показаться теперь только наивным. 

Лишь с середины прошлого столетия изучение явлений наследствен- 
ности приобретает тот характер, который может считаться уже вполне 
научным и с точки зрения наших современных представлений. 

Именно в это время появляется обширный труд Проспера Люка об 
естественной наследственности (6), в котором содержится обширный факти- 
ческий материал о наследовании различных особенностей у человека. На 
основании его он устанавливает три типа наследственности: избирательную, 
когда признаки получаются от одного из родителей; смешанную, когда 
происходит смешение родительских свойств, и комбинативную, связанную 
с появлением новых признаков, при чем это деление не потеряло своего 
значения до начала настоящего столетия. — Несколько позже Гэккель (4) 
предложил иную классификацию явлений наследственности, проведя в ней 
впервые ясное различие между наследованием прирожденных и наследо- 
ванием приобретенных свойств под именем закона консервативной и закона 
прогрессивной наследственности, с которыми мы встретимся еще несколько 
дальше. 

Однако первоначально мы сталкиваемся здесь не столько с попытками 
накопления фактического материала и чисто опытного разрешения отдельных 
вопросов,. которое одно только и может привести нас к пониманию этих 
явлений, сколько опять-таки со стремлением охватить всю темную облёсть 
наследственности при помощи одной теории, которая должна объяснить 
нам все относящиеся сюда вопросы. Подобное стремление свидетельствует 
всегда о младенческом состоянии целой науки или ее отдельной отрасли: 
своего рода младенческий период науки о наследственности и образуют 
те чисто-умозрительные гипотезы или теории наследственности, которые 
были предложены в течение шестидесятых, семидесятых и восьмидесятых 
тодов прошлого века целым рядом выдающихся ученых. С этих спеку- 
лятивных теорий наследственности мы и должны начать наше изложение 

Всем известен тот громадный переворот в области биологических 
наук, который был произведен эволюционной теорией, впервые 
научно обоснованной Дарвином в его книге «Происхождение видов», появив- 
шейся в 1859 году. Эта теория основывается на двух явлениях, 
широко распространенных в` мире организмов: во-первых, на способности 
всех организмов несколько изменяться, на так называемой изменчивости, . 
и, во-вторых, на наследственности. Отсюда понятно, что эволюционная 
теория дала мощный толчок к изучению последнего явления, и на это 
откликнулся прежде всего сам Дарвин. 

Девять лет спустя после выхода в свет «Происхождения видов» он 
выпустил книгу об «Изменениях животных и растений в состоянии при- 
ручения» (1), которая должна была дать более подробное изложение его 
теории. В этом сочинении им собран, между прочим, весь материал, 


ГЛ. 1. — УМОЗРИТЕЛЬНЫЕ ТЕОРИИ НАСЛЕДСТВЕННОСТИ. 1 


который был известен в то время о явлениях наследственности, при чем 
он попытался даже подвести при этом некоторые итоги, установив несколько 
«законов наследственности». Однако эти законы содержат лишь конста- 
тирование известных фактов, из которых трудно даже сделать какие-либо 
выводы более широкого характера, так что в этом отношении законы 
наследственности Дарвина стоят ниже обобщений Люка и Гэккеля. Не 
довольствуясь этим, Дарвин предложил в последней главе своей книги 
первую из более научных умозрительных теорий наследственности, назвав ее 
«временной гипотезой пангенезиса». 

Сущность последней сводится к тому, что как половые клетки, так 
и почки и вообще все образования, служащие для бесполого размножения, 
образуются из несметного множества особых частиц, зародышков или 
геммул, как называл их Дарвин, отделяемых ‘всеми клетками организма. 
Они собираются со всех частей тела в ‚органы размножения и образуют 
яйца, живчики или почки; затем эти зачатки превращаются при развитии 
в такие же клетки, как те, которые их произвели, и образуют новое суще- 
ство, а часть их может остаться недеятельной и быть передана следующим 
поколениям в покоящемся виде. Таким образом, размножение производится 
в сущности не половыми элементами, а всеми клетками организма, 
и в половых органах происходит лишь соединение отделяемых ими геммул. 
«Не организм, как целое, воспроизводит свою породу, а каждая единица 
воспроизводит себе подобную», — говорит Дарвин. 

Строя эту гипотезу, он исходил из нескольких положений, принятых 
им за основные, почему мы также должны их отметить. Сюда относится 
прежде всего мысль, чтс половое и бесполое размножение по существу не 
отличаются друг от друга; выводом из этого является признание одинако- 
вого способа возникновения и половых продуктов и почек, служащих для 
бесполого размножения, из геммул, отделяемых всеми клетками организма. 
Затем Дарвин учитывал, что при размножении нередко имеет место возврат 
к типу более отдаленных предков, называемый также атавизмом !; для 
объяснения этого явления он и предположил, что часть геммул передается 
следующему поколению в покоящемся виде и может перейти в активное 
состояние лишь у одного из более отдаленных потомков. Наконец, автор 
гипотезы пангенезиса, подобно Гэккелю, допускал в полной мере наслед- 
ственность приобретенных свойств, т.-е. признавал, что многие из тех 
особенностей, которые приобретаются организмом в течение его индиви- 
дузльной жизни, передаются и потомству.* Именно считаясь с этой 
возможностью, Дарвин и предполагает, что геммулы отделяются от всех 
клеток организма: при этом измененная под влиянием каких-либо обетоя- 
тельств клетка отделяет и измененные теммулы, почему это изменение 
и передается потомству. 


* Это явление находит теперь себе полное объяснение в открытых Менделем 
законах — см. главы ГУ и У. 

3 Вопрос о наследственности приобретенных свойств решается далеко не так 
просто, как это казалось Гэккелю и Дарвину, — см. об этом дахьше главу ИП. 
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Гипотеза пангенезиса распадается в сущности на две гипотезы: 
первая предполагает, что в половых клетках (а также в почках) все 
особенности будущего организма представлены особыми зачатками, или 
геммулами, являющимися единицами ниже клетки; вторая допускает, что 
эти геммулы отделяются от всех клеток тела и собираются с током крови 
в половых органах для образования яиц и живчиков. Обе гипотезы далеко 
не равнозначащи в смысле их научной ценности, и отношение к ним 
должно быть резко различное. 

Вторая гипотеза Дарвина, которую можно назвать гипотезой переноса, 
совершенно не нашла себе сторонников. Не раз уже указывалось при 
этом, что присутствие особых зародышков в крови или в соках тела ровно 
ничем не доказано, предположение об образовании из них половых продуктов 
противоречит тому, что мы знаем о способе развития последних, наконец, 
при отделении геммух от всех клеток организиа, как бы эти геммулы ни были 
малы, они никогда не уместились бы в живчике. Словом, мы совершенно не 
можем принять этой гипотезы переноса и должны рептительно отвергнуть ее. 

Совершенно иной характер носит однако первая часть гипотезы 
пангенезиса, и мысль о наличности в половых продуктах каких-то образо- 
ваний, которые представляют собой все свойства будущего организма, 
в высокой степени вероятна. Все современные представления о наслед- 
ственности основаны на признании особых носителей всех особенностей 
организма, которые заключены в половых клетках и при развитии опреде- 
ляют собою эти свойства. Важной заслугой Дарвина является то, что он 
первый ясно формулировах это представление, которое высказывалось затем 
не раз и другими теоретиками наследственности, при чем зачатки или 
геммулы Дарвина фигурируют у них уже под другими именами. Таково то 
здоровое зерно, которое заключено в разобранной нами гипотезе пангенезиса. 

Автор следующей спекулятивной же теории наследственности Галь- 
тон уже во многом расходится в своих воззрениях с Дарвином. Оя 
сомневается, чтобы наследование приобретенных в течение жизни свойств 
было столь распространенным явлением, как это предполагал Дарвин. 
Поставленные для проверки гипотезы пангенезиса опыты переливания 
крови черных кроликов белым, и наоборот, показали Гальтону, что. 
это совершенно не отражается на их потомстве (2). Основываясь на этом, 
он отрицает теорию переноса геммул и признает, что наследственные 
частицы сосредоточены в громадном количестве в половых клетках и почках 
и дают при развитии соответствующие клетки и органы зародыша. Однако 
на построение тела последнего идет лишь незначительная часть общей 
наследственной массы, большая же часть ве передается в покоящемся 
виде прямо в половые клетки зародыша и предназначается для образования 
будущих поколений. В этом отношении общая масса наследственных 
частиц, скрытая в половых органах, сходна с корневищем многолетних 
растений, которое из года в год производит надземные зеленые побеги, 
тратя на это лишь незначительную часть своей общей массы, при чем эти 
побеги сравнительно недолговечны, корневище же существует в земле 
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много лет. Благодаря этому сравнению, теорию Гальтона называют иногда 
теорией корня (правильнее — корневища). 

Впрочем, последняя была изложена в небольшой журнальнй статье (3) 
и обратила на себя внимание уже позже, по своему сходству с теорией 
наследственности Вейсманна. Гораздо большее значение имели две другие 
наиболее глубоко разработанные теории наследственности, появившиеся уже 
в восьмидесятых годах, из которых одна принадлежит ботанику Ноэгели, 
другая — зоологу Вейеманну. 

Известный ботавик Нэгели изложил свои воззрения на сущность 
наследственности в объемистом труде, носящем заглавие «Механико-физио- 
логическая теория эволюции» (7). Оя исходит при этом из того факта, 
что особенности, получаемые каждым организмом от отца и от матери, 
нужно признать преблизительно равными, что говорит в пользу равенства 


9е 9509938 о —_ 
59 ое 959 __ т 


Рис. 1. Продольный разрез идиоплазмы, изображающий гипотетическое располо- 
жение мицелл и динамическую связь между их рядами (пунктиром).—Из Нэгели. 


и наследственных масс, соединяющихся при оплодотворении. Между тем 
величина мужской половой клетки, сперматозоида во много раз меньше 
величины другого полового продукта-—яйца; отсюда Нэгели делает вывод, что 
и те и другие клетки состоят из двух родов веществ, которые он называет идио- 
плазмой и стереоплазмой. Стереоплазма играет роль’ питательного материала, 
и именно ее-то и содержится очень много в яйце по сравнению с живчиком. 
Напротив, идиоплазма содержится в обоих половых продуктах в оди- 
наковом количестве и она-то и является носительницей наследственных 
свойств, почему каждый организм имеет свойственную только ему идиоплазму. 

В отличие от питательной плазмы, идиоплазма имеет чрезвычайно 
сложное. строение. — Нэгели вообще предполагает, что в организованных 
телах молекулы соединяются в более крупные единицы — мицеллы, 
которые относятся к составляющим их молекулам так же, как последние 
к атомам. В идиоплазме эти мицеллы группируются в пучки, которые 
образуют сеть, при чем отдельные ряды последней стоят друг с другом 
в какой-то динамической связи (см. рис. 1). Всякое изменение в этой 


10 Ю. А. ФИЛИПЧЕНКО. НАСЛЕДСТВЕННОСТЬ. 














связи между рядами мицелл, а тем более в их расположении, резко 
отражается на свойствах всего организма. Вообще же у более низко орга- 
низованных форм структура идиоплазмы ‘и расположение в ней мипцелл не 
особенно сложны, у высших же форм отличаются необычайной сложностью, 
Так что одну из них можно сравнить с мало организованным и недисциплини- 
рованным средневековым войском, другую же с современной армией, все 
части которой построены по одному плану и стоят в строго определенном 
отношении друг к другу и к общему целому. Благодаря этому яйца или 
живчики двух животных могут быть по внешности очень похожи друг на 
друга, но их тончайшая внутренняя структура, благодаря различию в рас- 
положении мицелл, не имеет ничего общего, почему эти половые продукты 
и дают начало совершенно различным организмам. 

Так как все клетки тела происходят из оплодотворенного яйца, 
то идиоплазма, по Нэгели, имеется во всех вообще клетках. При этом 
идиоплазма каждой клетки не изолирована, а, напротив, находится в связи 
с идиоплазмой других клеток, и это достигается тем, что идиоплазмати- 
ческие пучки переходят из клетки в клетку и образуют сеть, пронизываю- 
щую весь организм. Результатом подобного расположения является воз- 
можность передачи по наследству приобретенных свойств, что Нэгели 
допускал в той же степени, как и Дарвин. — В самом деле, известные 
внешние раздражения, влияя на организм, изменяют в нем некоторые 
группы клеток, следовательно, и их идиоплазму. Однако, благодаря связи 
идиоплазм всех клеток друг с другом. эти изменения передаются и другим 
клеткам, в том числе и половым, изменения же последних отражаются на 
потомстве, и это приводит к наследственности приобретенных свойств. 
С другой стороны, раз все клетки организма снабжены идиоплазмой, 
а в этой наследственной субстанции заложены все свойства будущего орга- 
низма, то нет никакого принципиального различия между половыми клетками 
и другими ‘клетками тела. Подтверждение этой мысли Нэгели видит. 
в явлениях бесполого размножения, когда новый организм получается из 
какого-нибудь участка тела матери. 

Таким образом, главными пунктами теории наследственности Нэгели 
являются, во-первых, признание особой субстанции в клетке — идиоплазмы, 
которая играет роль восительницы наследственных свойств, затем призна- 
ние полной равноправности всех клеток организма в смысле обладания их 
этой идиоплазмой и, наконец, допущение наследственности приобретенных 
свойств благодаря изменяемости идиоплазуы. 

Нечего и говорить, что теория идиоплазмы Нэгели, как ее 
обычно называют, является чистейшим умозрением, и в общем это наиболее 
умозрительная из всех предложенных до сих пор гипотез наследственности. 
Характерно, что Нэгели даже не пытался связать свои представления 
с клеточною теорией, находя, чго нет нужды предпочитать клетку едини- 
цам других порядков (например, органам, тканям, молекулам и т. д.). Мно- 
гие видят в этом ее отрицательную. сторону и вообще склонны не прида- 
вать особенного значения этой теории за ее излишнюю спекулятивность. 
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{С этим, однако, трудно согласиться: теория Нэгели, несмотря на всю ее 
гипотетичность, построена столь логично и последовательно, что ей трудно 
отказать в известном научном значении, не говоря уже о том, что она, 
наравне с теорией Вейсманна, дала мощный толчок экспериментальным 
исследованиям явлений наследственности. 

‚ Что касается до основных положевий этой теории с точки зрения 
современных представлений, то по поводу идиоплазмы мы можем лишь повто- 
рить здесь то, что было сказано выше при разборе теории пангенезиса 
Дарвина о необходимости допустить существование особой наследственной 
субстанции, заключенной в половых клетках. Насколько же справедливо 
признавать равноправность всех клеток организма и допускать наследствен- 
ность приобретенных свойств, мы увидим из дальнейшего изложения. 

Теория наследственности Вейсманна представляет во всех отно- 
шениях полную противоположность теории Нэгели. Начать с того, что 
последний выпустил свой обширный труд уже на закате своей научной 
деятельности и не имел возможности далее ‘разрабатывать свою теорию. 
Напротив, ‘теория Вейсманна развивалась им в течение 30 лет в ряде 
статей и более обширных работ (11—13), при чем испытала. за это время 
не мало изменений. Однако еще более отличаются обе теории по своему 
содержанию. 

Вейсманн сходится с Нэгели только в одном пункте, именно в при- 
знании особого вещества, которое является носителем наследственных свойств 
и содержится в половых клетках. Он называет эту наследственную суб- 
станцию уже ве идиоплазмой, а зародышевой плазмой (Кенпр]азтла), 
почему и теорию Вейсманна называют часто теорией зароды шевой 
плазмы. В отличие от.Нэгели Вейсманн, однако, указывает совершенно 
определенно то вещество, которое авляется материальным субстратом его 
зародышевой плазмы, считая за таковое ядра половых клеток, в частности 
их хроматин. 

Как известно, наиболее важной составной частью клеточного ядра 
является особое вещество, энергично окрашивающееся некоторыми красками, 
откуда и происходит его название—хроматин (хромо — крашу). Оно-обыкно- 
венно бывает хорошо заметно лишь во время процесса деления клетки (так 
называемого кариокинеза), когда принимает вид особых отдельностей или 
хромозом (рис. 2). 

Признав ядро половых клеток носителем наследственных свойств, сле- 
довательно, заключающим в себе зародышевую плазму, Вейсманн присо- 
единился лишь к взгляду, высказанному еще до него на основании изуче- 
ния процесса оплодотворения О. Гертвигом (1884) и Страсбургером (1884). 
Однако он пошел далее и, приписав зародышевой плазме довольно сложное 
строение, попытался провести аналогию между ним и известными ядерными 
образованиями. 

Мельчайшие частицы зародышевой плазмы Вейсмани назвал биофорами; 
из соединения биофор получаются детерминанты (определители), названные 
так потому, что каждый детерминант определяет, т.-е. производит при раз- 
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витии, известный сорт клеток, каждая же биофора производит отдельное 
свойство клетки. Биофоры и детерминанты недоступны нашим оптическим 
средствам, но они группируются в иды, а иды в иданты, при чем эти две 
последних категорни наследственных образований мы можем уже видеть. 
Упомянутые выше хромозомы Вейсманн идентифицирует с его высшей еди- 
ницей зародышевой плазмы, т.-е. с идантами, и считает, что видимые иногда 
в этих хромозомах зерна, из которых они как.бы состоят (см. рис. 2 справа). 
представляют из себя иды. Ида заключает в себе все детерминанты, нуж- 
ные для постройки тела особи данного вида, различные же иды, получен- 
ные от различных (т.-е. несколько отличающихся друг от друга) предков, 
образуют в своей совокупности идант, т.-е. хромозому. В последней отдель- 
ные иды располагаются, по Вейсманну, в линейном порядке (ем. рис. 3). 
Нечего и говорить, что все те отдельности зародышевой плазмы, 
о которых говорит Вейсманн, являются не более реальными образованиями, 
чем геммулы Дарвина или мицеллы Нэгели, и проведение аналогии между 
ними и известными клеточными образованиями не увеличивает шансов 





Рис. 2. Хромозомы в материнских клетках семени (спер- 


матоцитах) сазамандры: налево в них незаметно струк- Рис. 3. Идант (хромозома), 

туры, направо каждая хромозома (с) расщепилась вдоль составленная из линейно 

и состоит из ряда етдельностей или ид (74). — По Гер- расположенных ид. — По 
ману и Дрюнеру из Вейсманва. Вейсманну из Гэккера. 


в пользу их действительного существования. В частности состав хромозом 
из самостоятельных отдельнослей (хромиоль) довольно вероятен, но для того, 
чтобы считать, что каждая из них содержит в себе зачатки всех клеток 
организма, у нас нет решительно никаких оснований, а чисто & рпог! оди- 
наково возможно как это, так и диаметрально противоположное предполо- 
жение. Таким образом, в этом отношении Вейемани стоит на почве чистых 
спекуляций, как стояли до него Дарвин и Ноэгели. 

Однако различие между идиоплазмой и зародышевой плазмой заклю- 
чается не столько в различной структуре, приписываемой им их авторами 
сколько в том, как они распределены в организме. По Нэгели, идиоплазма 
содержится во всех клетках, одинаковых в этом отношении с половыми; 
напротив, зародышевая плазма, по Вейсманиу, содержится лишь в половых 
клетках, остальные же клетки тела, называемые им соматическими 
(сома — тело), лишены ее. Благодаря этому между этими двумя сортами 
клеток получается существенное различие, которсе становится еще глубже, 
если вдуматься в их судьбу. 

В самом деле, жизнь соматических клеток прекращается с окончанием 
индивидуального существования организма, и они являются поэтому смерт- 
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ными элементами. Напротив, половые клетки потенциально 
бессмертны, так как каждая из них, являясь носителем зародышевой 
плазмы, может дать начало новому организму. Таким образом, передача. 
зародышевой плазмы от половой клетки материнского организма половым 
клеткам дочернего, согласно представлениям Вейсманна, лежит. в основе 
всех явлений наследственности и в общем сильно напоминает те отношения, 
которые рисовал в своей теории корня Гальтон. Подобное различие между 
смертными и бессмертными элементами тела справедливо лишь для много- 
клеточных организмов, у которых имеет место уже известная дифференци- 
ровка клеток. Что касзется ло низших одноклеточных организмов, или 
простейших, то они, по Вейсманну, так же потенциально бессмертны, как 
и половые элементы, потому что здесь при делении материнское тело прямо 
переходит в тела дочерних организмов. Естественная смерть, по Вейсманну, 
возникла лишь с появлением многоклеточного строения. 

Каким же образом осуществляется при развитии это различие между 
бессмертными половыми клетками и смертной сомой? Почему первые полу- 
чают зародышевую плазму, остальные же клетки тела лишены ее? Для 
объяснения этого Вейсманн допускает следующий механизм деления оило- 
дотворенного яйца. 

При первом делении последнего во время процесса дробления все 
хромозомы, как известно, делятся пополам; Вейсманн принимает, что раз- 
деляются пополам и все иды, но заключенные в них детерминанты распре- 
деляются так, что половина их попадает в одну, половина в другую влетку 
дробления. При следующем дроблении каждый из четырех шаров дробле- 
ния получает лишь по четвертой части детерминантов иды, при чем 
в каждый из них попадают различные детерминанты. Так происходит до 
тех пор, пока в клетке не останутся детерминанты только одного сорта, 
которые теперь переходят в активное состояние и определяют характер 
данной клетки, при чем в дальнейшем последняя может производить лишь 
вполие подобные себе клетки. 

Однако этим путем идет распределение лишь меньшей части зароды- 
шевой плазмы, именно той, которая предназначена на построение тела дан- 
ного организма. Большая же часть зародышевой плазмы остается неизменеп- 
ной, пассивной и, предназначаясь на образование следующих поколений, 
передается в таком виде половым клеткам развивающегося организма. 
Происходит это, по Вейсманну, таким образом, что пассивный запас заро- 
дышевой плазмы попадает лишь в одну из двух первых клеток дробления, 
из нее тоже лишь в один из продуктов ее деления (т.-е. в одну из полу- 
чившихся ‘вообще 4 клеток) и т. д., пока он не дойдет до первичной 
клетки — образовательницы всех половых клеток, по которым пассивной 
зародышевой плазме только и остается распределиться. Клетки зародыша, 
заключающие в себе кроме своих активных детерминантов еше и запас 
пассивной наследственной субстанции и передающие его от одной в другой, 
образуют в своей совокупности то, что было названо Вейсманном зачат- 
ковым путем (Кешарп). В дальнейшем мы увидим, что сушество- 
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вание последнего нашло себе некоторое подтверждение и в данных 
эмбриологии. 

Благодаря подобному ходу развития (являющемуся, конечно, чистой 
гипотезой) возникает резкое различие между соматическими и поло- 
выми клетками и устанавливается непрерывность зароды шевой 
плазмы, подобно такой же непрерывности гипотетического: корневища, 
Гальтона. 

Кроме этого свойства, Вейсманн приписывал первоначально своей заро- 
дышевой плазме еще одно — именно, чрезвычайно большое постоян- 
ство, чем она также резко отличается от идиоплазмы Нэгели. Различные 
раздражения, идущие из внешнего мира, в большинстве случаев и не дохо- 
дят до зародышевой плазмы, так как ее нет в соматических клетках, 
а если и доходят, то не могут изменить ее. МЛогическим выводом отсюда 
является признание, что возникшие под влиянием внешнего мира изменения 
не могут быть переданы потомству, и, действительно, отрицание наслед- 
ственнности приобретенных свойств составляет одну из наиболее 
характерных особенностей теории Вейсманна, которая резко отличает ее от 
разобранных нами раньше. теорий. 

Первоначально Вейсманн пришел к этому выводу на основании одних 
теоретических соображений. Однако вера в передаваемость приобретенных 
свойств была в то время очень широко распространенным убеждением, 
почему его точка зрения вызвала ряд энергичных возражений. Вейсманн 
ответил на это чрезвычайно остроумной критикой указанных его противниками 
случаев и показал, что в большинстве случаев они отнюдь не доказывают того, 
что ими стремятся доказать. Подробнее мы остановимся на этом дальше, 
при разборе вопроса, о наследственности приобретенных свойств (глава П). 

Отрицая за влияниями внешней среды значение источника изменений, 
Вейсманн видит последний в оплодотворении и связанных с ним процес- 
сах: перед оплодотворением происходит удаление части хроматина яйца 
и живчика (так называемый процесс созревания), благодаря чему из наслед- 
ственной массы удаляется часть ид, полученных от предков, во время же 
оплодотворения происходит смешение детерминантов отца и матери, и в резуль- 
тате этих процессов возникают новые особенности, новые свойства, пере- 
дающиеся и дальше по наследству. Если эти новые особенности полезны 
для организма, то они сохраняются в процессе естественного подбора, кото- 
рый, по Вейсманну, является не только главным, но и единственным фак- 
тором всей эволюции организмов. Впрочец, этот вопрос относится уже 
к явлениям изменчивости, а не наследственности, почему здесь мы можем 
не останавливаться на этом более подробно. 

Такова, теория Вейсманна в ее первоначальной и наиболее стройной 
форме. Нечего и говорить, что развитые им взгляды встретили ожесточен- 
ную критику с самых разнообразных сторон: одни оспаривали главен- 
ствующую роль естественного подбора и доказывали наследственность при- 
обретенных свойств, другие возражали против проводимого Вейсманном 
резкого различия между соматическими и половыми клетками ит. д., ИТ. Д. 
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Число противников Вейсманна было очень велико: среди них можно 
назвать Спенсера (8), Дриша, О. Гертвига и других. Особенно много воз- 
ражал Вейсманну О. Гертвиг, создавший на почве этих споров особую 
теорию наследственности, названную им теорией биогенеза (5). 
В последней, впрочем, мало оригинального. Гертвиг защищает равноправность 
всех клеток организма: по содержанию в.них наследственной субстанции, 
доказывает отсутствие при развитии неравнонаследственных делений и т. д., 
т.-е. во многом стоит на той же точке зрения, как и Нэгели, к воззрениям 
которого он довольно близок. 

Наиболее важным результатом тех споров, которые вызвала теория 
Вейсманна, был переход от отвлеченного мышления и умозрительных спеку- 
ляций к проверке этих разногласий путем специально поставленных экспе- 
риментов. К разбору последних мы перейдем дальше, здесь же, чтобы 
покончить с теорией Вейсманна, отметим, что под влиянием этих споров 
ему пришлось сделать в его позднейших произведениях некоторые измене- 
ния в его теории и пристроить к ней ряд дополнительных гипотез, чтобы 
примирить ее с некоторыми фактами, указанными его противниками. Вхо- 
дить в разбор всех этих изменений и дополнений не представляет для нас 
особенного интереса, и мы остановимся в виде примера только на одном 
из них, касающемся явлений бесполого размножения. 

Мы отмечали уже, что, признавая равноправность всех клеток орга- 
низма в смысле обладания их идиоплазмой, Нэгели ссылался на бесполое 
размножение, когда ‘из различных участков тела матери может получаться 
новая особь. Действительно, этим путем постоянно размножаются предста- 
вители низших типов животного царства (губки, кишечнополостные, черви), 
‚еще более распространено это явление в растительном царстве, где иногда 
(как, например, у бегонии) ничтожный кусочек растения может уже дать 
начало новой особи. Как примирить это явление с теорией Вейсманна,, 
с тем, что, по его мнению, лишь половые клетки обладают полным ассорти- 
ментом зародышевой плазмы? Как примирить с этим и явление восста- 
новления утраченвых частей, или регенерации, когда даже более высоко 
организованные животные восстановляют конечности, глаза, хвост и т. д.? 
По замечанию Страсбургера, ‘одни эти факты сами по себе достаточны, 
чтобы опровергнуть всю теорию Вейсманна, — но можно ли с этим согла- 
ситься? 

Действительно, подобное положение вещей совершенно несовместимо 
с первоначальной редакцией теории Вейсманна и с утверждением, будто 
наследственная субстанция содержится лишь в половых клетках. Однако 
он быстро подметил это сам и создал дополнительную гипотезу, что во всех 
этих случаях в частях тела, способных к бесполому размножению или реге- 
нерации, в соматических клетках содержится некоторое количество при- 
даточной зародышевой плазмы. тогда как главная масса послед- 
ней все же сосредоточена и здесь в половых органах. 

Конечно, подобное допущение создает известный выход из того про- 
тиворечия, в которое попала теория, но уже необходимость создания подоб- 
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ных дополнительных гипотез лучше всего свидетельствует о том, что 
в теории не все обстоит благополучно, что она сталкивается с противоре- 
чащими ей явлениями. Между тем Вейсманну пришлось не раз укрываться 
за подобными дополнительными надстройками, сильно повредившими перво- 
начальной стройности его теории. 

За всем тем было бы совершенно неправильно признавать теорию 
Вейсманна лишенной научного значения. Напротив, она несомненно имела 
и имеет его, сыграв роль хорошего фермента для чисто-опытного изучения 
наследственности. В лице этой теории стремление пролить свет на явле- 
ния последней чисто умозрительным путем достигло своего апогея, и теория 
Вейсманна является венцом тех спекулятивных гипотез наследственности, 
которые предшествовали экспериментальному исследованию этих вопросов. 
Уже те противоречия, в которые впала наилучше разработанная из этих 
умозрительных теорий, коренные разногласия между ней и другой подоб- 
ной же теорией (Нэгели) почти по всем наиболее существенным вопросам— 
все это наглядно показало, что вопросы наследственности не могут быть 
разрешены тем путем, которым шли Дарвин, Гальтон, Нэгели, Вейсмани 
и другие. Для этого необходим прежде всего эксперимент, и в побуждении 
к экспериментальному исследованию и состоит немалая заслуга этих теорий. 

Отметим, что в конце восьмидесятых годов, бывших временем расцвета 
умозрительных теорий наследственности, появилась еще одна подебная 
теория, носящая название теории внутриклеточного пангене- 
зиса и принадлежащая известному ботанику де-Фризу (9), автору (в буду- 
щем) теории мутаций, или скачкообразных изменений во время эволюции 
организмов (10). 

Теория де-Фриза во многом носит эклевтический характер. От Нэгели 
он берет мысль о равноправности всех клеток тела в смысле содержания 
в них наследственной субстанции. С Вейсманном его сближает то, что 
последняя также связывается`им с ядром. Наконец, от Дарвина де-Фриз 
берет гипотезу переноса, но придает ей совершенно другой смысл, и это 
составляет наиболее интересную часть его теории. 

Все свойства организма представлены, по де-Фризу, особыми матерв- 
“альными частицами, которые он называет пангенами: они-то и являются. 
носителями наследственных свойств. Пангены содержатся в ядрах клеток 
в недеятельном состоянии, но из них некоторые становятся деятельными 
и переселяются при этом в плазму клетки, определяя тем ее свойства. 
В этом и состоит перенос зародышков, основываясь на котором, они назвал 
свою теорию внутриклеточным пангенезисом. 

Эта теория во многом очень удобна и хорошо согласуется с некото- 
рыми фактами, однако она обратила на себя мало внимания. Во время 
выхода книги де-Фриза все больше и больше выяснялась недостаточность 
чисто умозрительных теорий наследственности, и чувствовалось, что время 
их миновало и необходим переход к опытному исследованию. Вот почему 
в течение девяностых годов и в настоящем столетии мы почти не встре- 
чаем больше новых умозрительных теорий наследственности, если не счи- 
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тать мало оригинальных попыток в роде теории биогенеза О. Гертвига, 
о которой было уже упомянуто выше, и некоторых других. 

Подводя итоги сказанному об умозрительных теориях наследственности, 
мы должны признать прежде всего, что, как было отмечено уже выше, их 
значение выразилось в постановке ряда вопросов —о равноправности клеток 
организма, о наследственности приобретенных свойств и т. д., которые 
позже стали объектом опытного исследования. Однако эти чисто- спекуля- 
тивные построения внесли в науку и несколько новых представлений, кото- 
рые легли в дальнейшем в основу современного учения о наследетвен- 
ности. 

Сюда относится прежде всего учение о составе всех организ- 
мов из свойств, передающихся по наследству и потому представленных 
в наследственной субстанции особыми материальными представителями. 
Эту мысль мы находим уже в первых статьях Вейсманна, относящихся 
к самому началу восьмидесятых годов, особенно же ясно формулирована она 
у де-Фриза. — «Характер каждого отдельного вида; — пишет ой в своей 
книге о внутриклеточном пангенезисе (9), — слагается из многочисленных 
наследственных свойств... Последние и являются теми единицами, кото- 
рые подлежат исследованию в учении о наследственности. Как физика 
и химия имеют дело в конечной инстанции с молекулами и атомами, так 
биологические науки должны дойти до этих единиц, чтобы объяснить их 
соединением явления живой природы». — «Свойства, организмов обусловли- 
ваются резко отличающимися друг от друга единицами, — говорит он в своей 
«Мутациовной теории» (10), — переходы, столь часто наблюдающиеся 
во внешних формах растений и животных, столь же мало возможны между 
этими единицами, как между молекулами в химии». 

Эти две цитаты ясно показывают, что мы имеем здесь дело с совер- 
шенно новым представлением, которое до тех пор было совершенно чуждо 
биологическим наукам и возникло лишь под влиянием умозрительных теорий 
наследственности. Впрочем, последние могли лишь создать это предста- 
вление, но не дахи ни доказательства, что организм действительно состоит 
из таких наследственных свойств, ни показали, в чем последние выража- 
ются. Это удалось сделать лишь новому паправлению в учении о наслед- 
ственности, носящему название менделизма, с которым мы познакомимся 
дальше. 

Второе в`высшей степени плодотворное представление, которое было 
выработано спекулятивными теориями наследственности, это — допущение 
существования особых носителей наследственных свойств, сосре- 
доточенных в половых клетках. Дарвин называл их геммулами, Вейсманн— 
детерминантами, де- Фриз — пангенами, при чем оба последних связывали 
их с ядерными элементами половых клеток, в частности с их хроматином. 
Эта связь © высшей степени вероятна, и дальше, в главе о цитологи- 
ческих основах наследственности, мы увидим, что можно привести много 
данных в пользу взгляда, будто именно хроматин половых клеток заклю- 
чает в себе гипотетическую наследственную субстанцию. 


Наеледетвенность. 
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Однако было бы неправильным видеть в этой связи между хромозо- 
мами и носителями наследственных свойств нечто обязательное — даже 
более того: считать последние непременно представленными в половых 
клетках какими-то материальными образованиями. Ведь помимо матери- 
альной возможна и чисто-динамическая связь, почему нельзя не признать 
вполне законной и позицию тех исследователей явлений наследственности, 
которые признают лишь существование в половых клетках известных само- 
стоятельных представителей наследственных свойств организма, не предре- 
шая и даже не затрагивая совсем вопроса, какова природа этих предета- 
вителей. 

Такую позицию занимал, например, один из наиболее видных предста- 
вителей учения о наследственности Иоганнсен, который называет то, что 
в половой клетке обусловливает свойство будущего организма, просто 
геном, считая это понятие вполне свободным от всего гипотетического. 
«В каждой половой клетке, — пишет он, — имеются особые, при известных 
обстоятельствах отделимые друг от друга, гены, которые обусловливают 
реализацию различных свойств». 

В дальнейшем нам нередко придется иметь дело с понятиями свойства, 
и гена; не следует забывать, что оба эти понятия были созданы еще умо- 
зрительными теориями наследственности, хотя строго доказаны они были 
значительно позже, с появлением того направления, которое носит название 
менделизма. 


ГЛАВА П. 


Вопрос о наследственности приобретенных свойств. 


Проблема определения зародышевых клеток. — Обособление полового зачате&. — Ложная 

наследственность. — Индукция соматическая и параллельная. — Передача механических 

повреждений и функциональных изменений. — Трансплантация половых желез. — Опыты 

с насекомыми. — Опыты Каммерера с амфабиями. — Толкование полученных данных. — 

Случаи появления бластогенных изменений под влиянием внешних-воздействий. — Дли- 
тельные модификации. — Телегония; ксении. 


Говоря об умозрительных теориях наследственности, мы отмечали уже, 
что они дали толчок вк разрешению многих вопросов опытным путем. 
Действительно, если сравнить друг с другом наиболее разработанные теории 
наследственности, именно Нэгели и Вейсманна, то нам бросится в глаза 
резкое разногласие между ними по целому ряду вопросов. Решить этот 
спор может только эксперимент, и к нему и пришлось обратиться. 

Если оставить в стороне менее существенные детали или проблемы, 
не подлежащие опытной проверке, в роде вопроса, является ли наследствен- 
ная субстанция веществом изменчивым или стойким, то главные разногла- 
сия между авторами различных теорий наследственности сведутся к двум 
пунктам. Во-первых, является спорным, равноправны ли все клетки орга- 
низма в смысле их обладания наследственным веществом, или существует 
резкое различие между клетками соматическими и половыми? И в связи 
`с этим — как идет процессе развития зародыша: происходит ли во время 
него разложение зародышевой плазмы при наличности особого зачаткового 
пути, как предполагал Вейсманн, или же нет никаких неравнонаследствен- 
ных делений, как утверждали его противники? Второй пункт разногласий, . 
который предстояло разрешить эксперименту, сводится в вопросу о наслед- 
ственности приобретенных свойств, т.-е. передают ли организмы потомству 
хотя бы часть приобретенных ими во время индивидуальной жизни особен- 
ностей, или же это совсем не имеет места, как настаивал Вейсмани. 

Заметим, что первый из этих спорных пунктов относится не к учению 
о наследственности, & является одним из основных вопросов особой дисци- 
плины, получившей название механики развития, или экспери- 
ментальной эмбриологии (1—2), которая, в отличие от чисто - опи- 
сательной эмбриологии, стремится путем специально поставленных опытов 
ВЫЯСНИТЬ самый механизм развития зародыша из яйца и влияние на него 


+ 
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различных условий. Те вопросы, которые были намечены нами выше 
и касаются назначения отдельных частей яйца и их дальнейшей судьбы, 
составляют в своей совокупности один из важных отделов механики разви- 
‚тия, носящий название проблемы определения (детерминации) 
зародышевых клеток. Мы скажем поэтому 06 ней всего несколько 
слов, вопрос же о наследственности приобретенных свойств разберем более 
подробно. 

Исследования, главным образом, Ру, Дриша, Моргана, Вильсона, 
и других показали, что определение клеток развивающегося зародыша начи- 
нается у различных организмов на различных стадиях. У одних форм, 
в роде медуз, иглокожих, ланцетника, клетки даже довольно поздних стадий 
дробления сохраняют способность в случае надобности давать целый зародыш, 
что говорит как бы за их обладание полным запасом наследственного 
вещества. У других форм, в роде гребников, многих червей, моллюсков, 
дифференцировка клеток начинается значительно раньше, и иногда даже 
в еще нераздробившемся яйце можно подметить участки, имеющие строго 
определенную судьбу. 

Дриш ввел в механику развития понятия проспективного зна- 
чения и проспективной потенции клеток дробления или любых 
частей зародыша. Под именем первого понимают действительную судьбу 
тех или иных частей зародыша при развитии, под именем второго — их 
возможную судьбу, т.-е. то, что из них может вообще получиться. — 
Мы можем сказать, что у многих форм на первых стадиях развития про- 
спективная потенция клеток во много раз шире их проспективного значе- 
ния, у других же форм ограничение потенции происходит очень рано — 
иногда еще до дробления — и в этом случае проспективное значение и потен- 
ция почти совпадают друг. с другом. 

Таким образом, одни из этих фактов более гармонируют с теорией 
Вейсманна, другие же более отвечают воззрениям его противников. 

Если, таким образом, идеи Вейсманна о неравнонаследственном делении 
яйца нашли себе только частичное подтверждение у некоторых форм 
и не оправдались у других, то это труднее сказать про его представхение- 
о существовании особого «зачаткового пути» во время дробления, по кото- 
рому передается в будущие половые клетки основная масса наследственного 
вещества. Действительно, у многих форм можно подметить чрезвычайно 
раннее обособление полового зачатка, при чем иногда он обособляется еще 
во время дробления и сохраняет далее совершенно ыы положе- 
ние среди других клеток. 

Впервые наблюдал это явление еще в шестидесятих годах Мечников 
при развитии тлей и двуврылых, при чем у последних, по новейшим иселе- 
дованиям Гаспера (1911), уже одна из 4 первых клеток дробления. является 
половой и в дальнейшем идет исключительно на образование полового 
зачатка, тогда как три других клетки образуют все остальное тело заро- 
дыша. В настоящее время число подобных случаев. раннего обособления 
полового зачатка у различных насекомых настолько увеличилось, что скорее 
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можно считать у них этот случай правилом, чем, наоборот, видеть в нем 
что-то исключительное, свойственное лишь немногим формам. 

Другая группа животных, где раннее обособление полового зачатка 
является также довольно распространенным явлением, это — ракообразные, 
особенно представители их низших отрядов и в частности веслоногие 
(Сорерода), у которых зачатковый путь был тщательно прослежен Гэккером 
(1897), Амма (1911) и другими. Однако наиболее удобным объектом для 
изучения этого процесса являются яйца одного из паразитических червей, 
именно лошадиной аскариды, где это явление было обетоятельно изучено 
Бовери (1887, 1899). 

После первого деления оплодотворенного яйца аскариды каждая из 
его половин приступает ко второму делению, и в них становятся хорошо 
заметны хромозомы (рис. 4А). Однако только в одной из клеток (Р.) они 
сохраняют свою нормальную форму, в другой же (5,) утолщенные концы их 
отбрасываются и резорбируются, средние же части хромозом распадаются 
на ряд отдельностей, которые во время деления и распределяются по обеим 
клеткам (А и В). Этот процесс носит название процесса уменьшения хромз- 
тина, а клетка, в которой он разыгрывается, является первичной сомати- 
ческой клеткой, другая же— с нормальными хромозомами — представляет 
из себя первую клетку [зачаткового пути. Последняя при делении дает 
вторую первичную соматическую клетку($, = ЕМЗИ) и вторую клетку зачат- 
кового пути (Р.), при чем первая из них при следующем делении обнару- 
живает явление уменьшения хроматина, вторая же имеет вполне нормаль- 
ные хромозомы (Ви С). Вторая клетка зачаткового пути с переходом 
в стадию 8 клеток (0) снова делится на третью первичную соматическую 
клетку (53) и третью клетку зачаткового пути (Р.), а последняя на более 
поздней стадии дробления (Е) производит четвертую соматическую клетку ($,) 
и четвертую клетку зачаткового пути (Р;). Наконец, последняя дает две 
первичных половых клетки(Е—с и 8,), которые идут на образование поло- 
вого зачетка. * Схематично этот ход развития можно изобразить следующим 
образом: 


5. 55 38 5 
м Ш 
ий. д 
яйцо — Р, — Р, — Р, —Р, 
в, 


тде буквами 5 обозначены постепенно появляющиеся соматические клетки, 
обнаруживающие при делении явление уменьшения хроматина, буквы же Р 
относятся к клеткам зачаткового пути с нормальными хромозомами, которые 
в конце концов приводят к чисто-половым клеткам в. 

Развитие аскариды и наблюдающийся во время него зачатковый путь 
чрезвычайно гармонирует с теорией Вейсманна, и подобное раннее обособление 


' Быть может, одну из них следует отнести также к соматическим клеткам, но эта 
деталь лишена для нас значения. 
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полового зачатка присуще очень многим формам. Мы упоминали уже, что 


оно довольно часто встречается у представителей типа членистоногих 
(У насекомых, ракообразных и др.). Кроме аскариды, оно свойственно затем 
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Рис. 4. Дробление и дифференцировка половых клеток у лоша- 
Диной аскариды (Азсаг1з шеза|осерва!а): А — стадия 2 клеток, 
В — стадия 4 клеток, С —стадия 6 клеток, В — стадия 8 клеток, 
Еи Е — более поздние стадии; $,, 5, 3», 9, — первичные сома- 
тические клетки; Р,, Р., Р,, Р. — клетки, образующие зачатко- 
вый путь; $ и ©, — первичные половые клетки. — Из Бовери. 






ИН ЗН 
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еще некоторым червям, при чем особенно хорошо заметно у червя сагитты 
(новые исследования Бухнера и Елпатьевского), а также подмечено у пред- 
ставителей и других типов беспозвоночных (моллюсков, кишечнополостных). 
Наконец, за последнее время накопился ряд случаев этого рода и среди 
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позвоночных, притом в их различных классах, начиная от рыб и кончая 
млекопитающими. 

Так как случаи этого рода, как видно даже из нашего краткого 
перечня их, разбросаны по всему животному царству, то многие, совер- 
шенно независимо от какой бы то ни было теории наследственности, скло- 
няются к признанию этого явления первичным, свойственным в сущности 
всем формам, но незаметным у большинства в силу чисто посторонних 
причин — благодаря тому, что клетки зачаткового пути не выделяются 
резко от других клеток. Мысль эту нельзя не признать довольно вероятной 
хотя бы в силу того соображения, что, конечно, половой зачаток был первым 
органом, обособившимея от других клеток при филогенетическом развитии 
животного царства, почему очень вероятно повторение этого процесса 
и в онтогении. 

Однако в своих двух посмертных работах Исаев (24,25) настаивает 
на резком различии между многими низшими животными в роде гидры, 
губок, планарий, в теле которых имеются особые интерстициальные клетки, 
обладающие широкой потенцией, и другими представителями животного 
царства. В отличие от последних, первые должны быть признаны не «инди- 
видуальными», а «дивидуальными» существами, так как даже небольшая 
часть их тела, благодаря наличию в ней интерстициальных клеток, легко 
дает целое. Такой же дивидуальный характер носят и растения. Исаев 
настаивает, что все идеи Вейсманна о соме и зародышевой плазме, а также 
о зачатковом пути приложимы лишь в индивидуальным организмам, так 
как у дивидуальных нет различия межу сомой и половыми клетками, 
поскольку первая наполнена интеретициальными клетками, обладающими. 
широкой потенцией. Возможно, значит, что и вопрос о зачатковом пути 
допускает двоякое решение, в зависимости от группы организмов, с которой 
мы имеем дело. 

Что касается до проблемы определения зародышевых клеток, взятой 
в ее целом, то нельзя не признать, что как теория Вейсманна, так и про- 
тивоположные ей по воззрениям решали этот вопрос слишком односторонне 
и потому неправильно. Действительные отношения оказались гораздо 
сложнее, и природа сумела осуществить обе возможности, притом иногда 
даже у близких друг к другу форм различно. Впрочем, в настоящее время 
мы лишь приступили к опытному изучению этого вопроса и очень далеки 
от выяснения того, отчего в одном случае имеют меето равнонаследственные 
деления, в другом случае идет детерминативное развитие и т. д. Пролить 
свет на эти вопросы может лишь дальнейшее опытное же исследование, 
результатов которого следует терпеливо дожидаться. 

Все это наглядно показывает справедливость высказанного выше 
взгляда, что значение умозрительных теорий наследственности заключается 
отнюдь не в том или ином решении известных проблем, чего без участия 
эксперимента они сделать были не в состоянии, а лишь в постановке этих 
вопросов и в толчке, данном ими опытному исследованию. К, тому же 
результату придем мы и при рассмотрении данных по другому пункту их 
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разногласий, именно по вопросу о наследственности приобретенных свойств, 
к которому мы теперь и переходим. 

Вопрос о наследственности приобретенных свойств 
насчитывает уже более чем столетнюю давность. Впервые он был выдвинут 
Ламарком, пытавшимся объяснить этим путем весь ход эволюции орга- 
низмов. Как известно, еше за 50 лет до выхода в свет «Происхождения 
видов» Дарвина Ламарк в своей книге «Философия зоологии» (32) выступил 
в защиту эволюционной идеи, при чем он ставил изменение организмов 
в связь с изменениями внешней среды. На более низко организованные 
формы среда вхияет, по его мнению, прямо и изменяет их непосредственно, 
на высшие же формы изменения среды оказывают лишь косвенное воздей- 
ствие: меняются внешние условия, изменяются и привычки животных; 
в силу этого одни органы начинают функционировать более, другие менее, 
и это употребление или неупотребление органов изменяет весь облик живот- 
ного. При этом, конечно, предполагается, что как результаты употребления 
или неупотребления органов, тав и изменения, вызванные непосредствен- 
ными внешними влияниями, передаются потомству, и, действительно, 
Ламарк писал: «все, что природа заставила особей приобрести изи утратить 
под влиянием внешних обстоятельств... и, следовательно, под влиянием 
преобладающего употребления известного органа или под влиянием постоян- 
ного неупотребления известной части, все это она сохраняет — путем раз- 
множения — в новых особях, происходящих от прежних». 

Появление твории Дарвина воскресило и позабытые взгляды Ламарка, 
при чем последние были более или менее приняты ках самим Дарвином, 
так и сторонниками его нового учения. 

Гэккель, как отмечалось уже выше, установил в 1866 году (15) даже 
два основных закона наследственности: закон консервативного наследования 
и закон прогрессивного наследования. Первый из них гласит: «каждый 
организм передает своим потомкам те самые морфологические и физиологи- 
ческие свойства, которые он сам унаследовал от родителей и предков». 
Второй закон — прогрессивного наследования или наследственности приобре- 
тенных свойств — говорит: «каждый организм передает своим потомкам не 
только морфологические и физиологические свойства, которые он сам унасле- 
довал от родителей, но и часть тех, которые получены им во время его 
индивидуального существования благодаря приспособлению». 

Мы видели выше, что и Дарвин вполие допускал передаваемость при- 
обретенных свойств потомству; так же смотрел Нэгели и многие другие, 
и вообще эта возможность не вызывала до появления статей Вейсманна 
особенных сомнений. Мало того, многих исследователей теория подбора, 
предложенная Дарвином для объяснения эволюции, удовлетворяла очень 
мало, и они предпочли возвратиться всецело к тем взглядам, которые 
развивал в свое время Ламарк. Отсюда возникает целая школа био- 
логов, называемых обычно неоламаркистами, так как они пыта- 
лись объяснить весь ход эволюции прямым или косвенным влиянием внеш- 
них условий. 
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Это стремление у крайних представителей неоламаркизма приняло вид 
чисто-спекулятивного учения 0б 060бом психическом факторе, именно 
«памяти», широко разлитой в природе и лежащей в основе и явлений 
наследственности, при чем наследственность приобретенных свойств объяс- 
няется тем, что деятельность каждого органа оставляет известный след 
(«энграмму») и в половых клетках. Из представителей этого учения можно 
назвать Геринга (1870) и Семона (1904), но более подробный разбор его, 
как совершенно чуждого общему направлению современного учения о наслед- 
ственности, совершенно не входит в нашу задачу. 

Горячим противником учения о наследственности приобретенных свойств 
выступил, как мы знаем уже, Вейсманни, в теории которого отрицание 
этой возможности и вера во всемогущество естественного подбора занимают 
одно из наиболее видных мест. Шо его мнению, нет ни одного доказанного 
случая передачи потомству приобретенного свойства, так что возможность 
подобной передачи более чем сомнительна, а к тому же в допущении ее 
нет решительно никакой. необходимости, так как все случаи этого рода 
можно объяснить иным, более вероятным путем. Ожесточенный спор, завя- 
завшийся по поводу этого у Вейсманна со сторонниками неоламаркистского 
учения и, между прочим, со Спенсером, позволил прежде всего расчленить 
этот вопрос и разобраться во всех его частностях отдельно. 

Для нас интереснее всего не чисто-теоретические разногласия между 
неоламаркистами, с одной стороны, и Вейсманном, с другой, а тот факти- 
ческий материал, который каждая из сторон может привести в пользу своих 
взглядов. Для этой цели расчленение вопроса особенно необходимо, почему 
мы и должны начать именно с последнего. 

Отметим прежде всего, что к явлению наследственности приобретенных 
свойств нередко относят ряд случаев, на самом деле не имеющих с ним 
решительно ничего общего. Мы имеем в виду при этом передачу потомству 
различных болезней, восприимчивости к ним или, наконец, невосприимчи- 
вости (иммунитета) против известных заболеваний. Сюда относятся случаи 
«наследственности» алкоголизма, туберкулеза, передачи невосприимчи- 
вости к дифтериту и т. д. — Нечего и товорить, что в действительности 
о наследственной передаче здесь не может быть и речи, почему некоторые 
и называют эти явления «ложной наследственностью»>. На самом 
деле здесь имеет место влияние на зародыш того же токсина или антиток- 
сина, который влиял и на родительский организм, и все эти случаи являются 
примерами не наследственной передачи, а отравления или инфекции заро- 
дыша. Одна и та же причина действует и на него, и на мать, почему 
и получается впечатление мнимой или ложной наследственности. 

В сущности здесь происходит то же, что имеет место, например, при 
размножении зеленой гидры (Ну4га уи1915). Последняя отличается от других 
видов того же рода зеленым цветом, вызываемым присутствием в ее энто- 
дерме одноклеточных зеленых водорослей (зоохлорелл), которые живут с нею 
в симбиозе, как это наблюдается и у некоторых других ‘животных. При 
размножении эти водоросли попадают из энтодермы гидры в ее яйцеклетки, 
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& затем распространяются по телу получающихся из них новых особей, но, 
конечно, никому в голову не придет видеть в этом особый случай передачи 
потомству наследственных особенностей. 

Интересно, что подобную же передачу из тела матери в яйцо наблю- 

‹ дал Шаудинн (1904) и по отношению к возбудителю одной болезни нашего 

обыкновенного комара (Со]ех рр!епз$): именно здесь передавалось простейшее 

Тгураповота посёлае. Нет ничего невоз- 

можного в том, что подобным же образом 

может передаваться и возбудитель сифи- 

лиса — близкая к трипанозомам Зригосваее 

ы* <. РаШ@а, а также многие бактериальные воз- 
будители других болезней. 

Отравление яйца или живчика еще 

А в теле родительского организма какими- 

нибудь токсинами или антитоксинами 

вполне мыслимо, конечно, и а рог. Пре- 

красную иллюстрацию к передаче подоб- 

о" мы ного влияния новому организму предста- 

| вляет опыт Ситовского (1905): он подме- 

шивал в пищу гусеницам бабочки Тшео]а 

В ЫзеШеПа краску «Судан Ш», которая окра- 

шивает жир в красный цвет, и добился 

окраски последнего не только в теле гусе- 

ницы и вышедшей из нее бабочки, но и. 

в отложенных последней яйцах — началь- 

ной стадии следующего поколения. Однако, 

все это совершенно не относится к области 

С истинной наследственной передачи, по- 

о а аа чему все подобные опыты и явления дол- 

ственности приобретенных свойств: ЖНЫ быть исключены при рассмотрении 


А — сомалическая индукция или дей- вопроса о передаваемости приобретенных 
ствие внешнего раздражителя на по- свойств 
ловые клетки через посредство сомы, ы 
В — параллельная ивдукция или одно- Что касается до последнего, то`вли- 


временное воздействие и на сому ина дния внешнего мира с точки зрения 
половые клетки одного и того же раз- 


дражителя; С— внешний раздражитель Передачи их потомству могут быть трех 
действует лишь на половые клетки, родов, которые необходимо рассматри- 
р м Е и г. вать отдельно. Во-первых, возможно, что 

внешние воздействия изменяют лишь к&- 
кую-нибудь часть соматических клеток, но их влияние не распростра- 
няется, по крайней мере прямо, на половые клетки. В случае, если 
подобное изменение будет передано потомству, необходимо предположить, 
что существует какое-то воздействие со стороны измененных соматических 
клеток на половые (хотя бы в том духе, как это представляли Дарвин или 
Нэгели), и это воздействие со стороны сомы на половые клетки называют 
обычно соматической индукцией (рис. 5А). Во втором случае 
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внешнее влияние носит более сильный характер: оно затрогивает не только 
какой-нибудь один участок сомы, но распространяется на все тело и про- 
никает до половых клеток, изменяя и их. В этом случае воздействие на 
половые клетки исходит уже не от соматических, а непосредственно из 
окружающего мира и одновременно с подобным же воздействием и на сому: 
благодаря этому его называют теперь параллельной индукцией 
(рис. 5 В). Наконец, в-третьих, возможно, что внешние влияния совсем не 
изменяют сому подвергшегося им организма, но действуют на его половые 
клетки, что отражается затем и на потомстве (рис. 5 С). Возникшие этим 
путем новые особенности могут быть названы бластогенными, точно 
так же как возникшие по типу соматической индукции — соматоген- 
ными. Однако все эти случаи являются пока не более как возможно- 
стями, и нам предстоит убедиться, существуют ли они и в действитель- 
ности. 

Соматическая индукция, собственно говоря, и является типичным 
случаем Ламарка, однако против возможности этого случая некоторые выдви- 
тают прежде всего одно соображение чисто-принципиального свойства. 
В самом деле, пусть то или иное внешнее воздействие вызывает где-нибудь 
в соматических клетках изменение А; последнее передается в половые 
клетки уже в виде другого изменения, которое можно обозначить как а. 
Мы имеем при этом от первого изменения А ко второму & ряд переходов, 
которые можно обозначить буквами х, у, 7. Из половой клетки получается 
новый организм, имеющий измененное свойство А, но цепь переходов к нему 
при развитии от изменения а, бывшего в половых клетках, уже совер- 
шенно иная: ее можно обозначить буквами ш, п, о. Так как члены этого 
ряда совершенно другие и не имеют ничего общего с членами ряда, ведшего 
от Ака, то является совершенно непонятным, почему из половой клетки, 
измененной под влиянием соматической индукции, получится то же самое 
изменение, которое возникло под влиянием внешней среды в соматических 
клетках. Гораздо вероятнее, что при этом возникает какое-нибудь новое 
изменение, т.-е. получится ряд: 


А—х—у—2—а—м —п—о— В, 


чего сторонники существования соматической индукции не допускают. 
Однако в этом вопросе главная роль принадлежит не разного рода 
теоретическим соображениям, & прежде всего фактам, почему мы и должны 
лишь на основании фактического материала решить, существует или нет 
явление соматической индукции, а затем проверить то же самое отно- 
сительно параллельной индукции и чисто бластогенных изменений. 
Чрезвычайно важной заслугой Вейсманна является доказательство, 
что до сих пор нет ни одного строго доказанного случая передачи потом- 
ству приобретенных свойств по типу соматической индукции. — Относя- 
щиеся сюда случаи можно разделить на три категории: во-первых, деструк- 
тивные изменения или механические повреждения, вызванные кале- 
чением или удалением органа, во-вторых, функциональные изме- 
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нения, происходящие благодаря употреблению или неупотреблению органа, 
и, наконец, близкие к ним психические новообразования. Рас- 
смотрим их последовательно в том же порядке. 

Что касается до механических повреждений, то в обыденной жизни 
время от времени приходится сталкиваться со случаями, как будто дока- 
зывающими возможность передачи их по наследству, но подобные примеры 
при несколько критическом отношении в ним обыкновенно оказываются 
зависящими от каких-нибудь иных причин. С другой стороны, прямые 
опыты и более точные наблюдения говорят самым решительным образом 
против передачи увечий по наследству. 

Вейсманн обрезал у мышей хвосты в течение 22 следующих друг за 
другом поколений, но ни у одной из 1592 мышей, родившихся от опери- 
рованных родителей, не было заметно ни малейшего уменьшения длины 
хвоста. Тот же опыт был повторен Ритцема Бос с крысами и также 
© отрицательным ` результатом. — Впрочем, в обыденной жизни некоторые 
механические повреждения повторяются в течение значительно большего 
числа поколений и также без всякого результата у потомства. Мы можем 
указать прежде всего на обрезание, практикующееся у евреев и некото- 
рых других народов, при чем его приходится производить и в наши дни, 
несмотря на то, что бесчисленное число предков каждого еврея подверга- 
лось этой операции. Бывают, правда, случаи, когда еврейский младенец 
рождается как бы обрезанным, но подобное явление наблюдается иногда 
и в тех семьях, где нет ни следа еврейской крови, следовательно, это 
зависит от каких-то иных причин. То же самое можно было бы повторить 
про обычай бинтования ног у китаянок, систематическое обрезывание хво- 
стов у некоторых пород овец и собак уже в течение многих десятков лет 
и т. д. Словом, внимательный разбор всех относящихся сюда случаев 
заставляет нас согласиться с Вейсманном, что передачи механических 
повреждений потомству, повидимому, никогда не происходит. 

Так же обстоит дело с другим случаем соматической индукции, 
именно с функциональными изменениями, являющимися результатом упо- 
требления и неупотребления органов, которым придавал столь важное 
значение Ламарк. Излюбленными примерами этого ряда являются сильно 
развитые и связанные с определенной функцией органы многих форм, как 
шея жираффы, плавательные перепонки на ногах водяных форм, грудина 
и грудные мускулы птиц и т, д., или же, наоборот, органы почти нераз- 
витые, лишившиеся своей нормальной функции, как недоразвитые конеч- 
ности, глаза пещерных и глубоководных форм и другие рудиментарные 
образования. 

Однако относительно всех этих случаев нет ни одного прямого наблю- 
дения, что они возникли благодаря упражнению или неупражнению органов, 
а имеется лишь только вера, что процесс шел именно таким образом, при 
чем эта вера особенно широко распространена среди лип, занимающихся 
разведением животных. В противовес этой вере Вейсманн выдвинул другое 
объяснение появления различных функциональных изменений путем под- 
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бора, при чем это объяснение во многих отношениях является более про- 
стым и удобным. '! Во всяком случае тяжесть доказательства в этом 
вопросе лежит на стороне тех, кто допускает наследственность функцио- 
нальных изменений, а оно До сих пор не дано, как и по отношению 
к механическим повреждениям, почему мы с полным правом можем отри- 
цать и этот случай соматической индукции. 

Столь же мало доказательств имеется в пользу наследственности 
различных психических новообразований, что также допускалось неоламар- 
кистами. Утверждение, будто новая привычка, возникшая под влиянием 
изменения во внешних условиях, может быть передана потомству в виде 
врожденного инстинкта, имеет в свою пользу столь же мало данных, как 
и наследственность функциональных изменений. Дети выдающегося мысли- 
теля получают от него в смысле умственных способностей не более тото, 
что получил он сам от своих родителей, как и атлет не передает своему 
потомству результатов упражнения своей мускулатуры. 

В противоречии с этим стоят недавно появившиеся данные нашего 
великого русского физиолога И. П. Павлова о наследственности условных 
рефлексов у мышей (35). Однако опубликованные почти одновременно 
с ним работы американских исследователей Мэк Довелля и Викари (1924) 
решительно не подтверждают этого и, напротив, показывают, что резуль- 
таты тренировки предков не оказывают никакого влияния на обучение 
потомков. Повидимому, данные Павлова основаны На каком-то недоразу- 
мении или ошибке. Подробнее этот вопрос разбирается в имеющихся на 
русском языке статьях Моргана (34) и Кольцова (31). 

Словом, разбор всех тех случаев, где могла бы иметь место сомати- 
ческая индукция, показывает, что она не только ни разу не была дока- 
зана, но и чрезвычайно мало вероятна, тав как все изменения, приписы- 
ваемые ей, возникли, повидимому, совершенно иным путем. В этом отно- 
шении Вейсманн был вполне прав, отрицая этот случай наследственности 
приобретенных изменений, против которого говорит, косвенным, правда, 
образом, и ряд других опытов. 

Мы имеем в виду при этом опыты пересадки (трансплан- 
тации) половых желез, которые недавно удалось произвести у неко- 
торых форм, при чем до сих пор дело шло, главным образом, о пересадке 
яичников. Впервые их пересадка удалась Гётри у кур (12), при чем им 
был пересажен яичник белой курицы в черную, и наоборот. От этих 
кур, имевших чужой яичник, было получено потомство: черная курица 
с «белым» яичником была скрещена с белым петухом, белая же курица 
с «черным» яичником — с черным петухом. В нормальных условиях белые 


' Особенно доказательна в этом отношении ссылка Вейсманна на появление новых 
приспособлений у рабочих пчел, муравьев и других общественных насекомых. Некото- 
рые из их особенностей явно функционального характера (хотя бы многие особенности 
солдат) появились уже после потери этими формами способности к размпоженню, почему 
употребление п неупотребление органов в процессе появления этих приспособлений не 
имели ровно никакого значения, и ови были вызваны каким-то другим фактором. 
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куры от такого же петуха дают белых пыплят, черные — черных, однако 
в этом опыте от черной курицы с «белым» яичником получились частью 
белые, частью пестрые цыплята, а от белой с «черным» яичником — исклю- 
чительно последние. Подобный результат позволил Гётри сделать вывод, 
что в данном случае на половые продукты влияла чужая сома, в которую 
был пересажен соответствующий яичник, и, казалось, возможность сомати- 
ческой индукции получила опытное подтверждение. 

Тем не менее, опыты этого исследователя с самого начала возбудили 
подозрение, насколько чисты (в смысле их наследственных свойств) были 
те куры, с которыми он экспериментировал, т.-е. не могли ли получиться 
от них пестрые цыплята и без всякой пересадки яичников. И действи- 
тельно, вскоре чрезвычайно тщательный исследователь — Дэвенпорт (7), 
повторив этот опыт у кур, получил совершенно другой результат: именно, 
влияние чужой сомы на потомство решительно ничем не сказалось. К, тому 
же результату пришли два других исследователя — Кастль и Филлипс (5), 
произведшие пересадку яичников у морских свинок: здесь самка белого 
цвета с «черным» яичником дала от белого самца 6 молодых, и все были 
черного цвета, как это обычно бывает при скрещивании белой особи 
с черной. Отсюда Кастль и Филлипс делают вывод, что трансплантация 
не изменяет наследственных свойств яичника, т.-е. ничего подобного сома- 
тической индукции в данном случае совсем не наблюдается. — Наконец, 
В. Шульц (37) подверг обстоятельной критике опыты Гётри и показал, что 
здесь имело место восстановление (регенерация) удаляемого яичника, да 
и материал, которым пользовался этот исследователь, был небезупречен. 
в смысле чистоты. Такую же регенерацию яичника при полном исчезно- 
вении через год пересаженного наблюдал Кальтенбах у уток (27), а Клатт 
(30), произведя опыты пересадки половых желез у различных рас непар- 
ного шелкопряда, вполне подтвердил отрицательные результаты, получен- 
ные Дэвенпортом и Кастлем, и у насекомых. 

Таким образом, опыты трансплантации половых желез не только не 
подтверждают влияния соматических клеток на половые, но даже являются 
одним из аргументов против возможности соматической индукции, почему 
мы можем признать ее совершенно недоказанной и в общем чрезвычайно 
мало вероятной. 

Отметим, что, кроме половой, возможна и соматическая трансплан- 
тация, т.-е. сращивание двух отрезков, принадлежавших различным живот- 
ным, или приращивание отрезка от тела одной особи к телу другой, как. 
это Часто имеет место в садоводственной практике в виде прививки или 
окулировки. Особенно интересные результаты были получены при этом 
в растительном царстве, а затем и у некоторых животных, где удавалось. 
получить подобное соединение в одно целое особей, принадлежавших раз- 
личным видам (так называемые химеры). Однако исследование этого 
явления показало, что и здесь нет ни одного случая, когда было бы 
вероятно, чтобы один член подобного соединения изменил свои свойства, 
под влиянием другого, или чтобы это отразилось на их потомстве. Это 


ГЛ. П.— ВОПРОС 0 НАСЛЕДСТВЕННОСТИ ПРИОБРЕТЕННЫХ СВОЙСТВ. 31 


обстоятельство позволяет нам не останавливаться на подобных пересадках 
более подробно, и мы отсылаем читателя, желающего познакомиться с явле- 
нием химер, к другим источникам, например, к обстоятельному реферату 
Исаева по этому вопросу (23). 

От явлений соматической индукции, существование которой ничем 
не подтверждается, мы переходим теперь к индукции параллельной, когда 
воздействие внешнего мира направляется и на сому, и на половые клетки. 
До конца прошлого столетия не было точно установленных случаев подоб- 
ной наследственной передачи, но затем существование параллельной индук- 
ции стало подтверждаться и некоторыми опытами. К, числу их относятся 
прежде всего опыты с влиянием температуры на насекомых, затем иссле- 
дования Каммерера над изменениями инстинктов у некоторых амфибий, 
и, наконец, его же опыты с окраской саламандр. 

Опыты с влиянием температуры на окраску насеко- 
мых, главным образом бабочек, производились уже давно целым рядом 
исследователей. В девяностых и девятисотых годах над этим вопросом 
особенно много работали Штандфусс и Фишер, которые пришли на основании 
своих обстоятельных исследований к следующим результатам. — Если под- 
вергать куколок бабочек незначительному охлаждению (от -|- 10° до 0°) или не 
особенно сильному нагреванию (36°—41°), то из них получаются сравни- 
тельно не особенно сильно измененные формы, иногда обнаруживающие 
сходство с местными разновидностями (северными или южными) данного 
вида (рис. 6 —15). Более сильный жар (42° — 41?) или холод (от 0° до 
— 20°) действуют уже иначе и более сильно изменяют наряд получающейся 
из такой куколки бабочки (рис. 6 —1с,2Ъ ис), при чем подобные сильно 
измененные формы (очень редко попадающиеся и в природных условиях) 
носят название «аберраций». 

Установив этот факт, Штандфусс, а за ним и Фишер поставили спе- 
циальные опыты для выяснения наследственности подобных температурных 
уклонений, показавшие их частичную наследственность. 

Штандфусс (38) экспериментировал с обыкновеннейшей дневной бабоч 
кой, именно с крапивницей (Узпевза огИсае, рис. 6 —1а), аберрация кото- 
рой носит название 1сБпизо:4ез (рис. 6 —1с). Скрестив две подобных 
аберрации друг с другом, он получил потомство из 200 нормальных и 4 изме- 
ненных форм (рис. 6 —19). Таким образом, здесь изменение, вызванное 
действием сильного холода на кукодку, было передано 29/, потомства. 
Вскоре подобный опыт был произведен Фишером (11) над другой формой, 
именно над ночной бабочкой, носящей название бурой медведицы (Агсйа 
са}а — рис. 6—2 а), при чем здесь аберрации (рис. 6 —2Ъ и с) были 
вызваны также действием холода и дали в потомстве 173 бабочки, 
из которых 11, т.-е. 10%/, получили приобретенное изменение окраски 
(рис. 6 —24). Такой же процент измененных форм Фишер получил позже, 
повторив опыт Штандфусса над крапивницей. 

В этих опытах как будто имеется (хотя лишь у некоторых особей) 
наследственная передача изменения, вызванного влиянием внешней среды, 
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потомству. Однако, здесь возможны и нвые объяснения. Гэккер (16) 
выдвинул для этой цели гипотезу множественной потенции, как 
он назвал ее: согласно этой гипотезе, каждому организму, кроме его нор- 





ОТ ТА а 


Рис. 6. Опыты Штандфусса и ФИ т над наследственностью тем- 
пературных аберраций у бабочек; 1 —крапивница (Уаоезва иг@сае): 
а— нормальная форма, р измененная действием умеренного холода, 
с — бе и, 4— один из ее измененных потомков; 2— бурая медве- 


дица (Атсба са]а) — обозначения те же, лишь Ъ’ обозвачает си 
с — ОФ аберрации. — По Штандфуссу и Фишеру из Пржибрама. 


мального состояния 7, присущи возможные для него и другие состояния 2’, 
7", 2" и т. д., Так что то, что кажется нам новым свойством, возникшим 
под влиянием внешнего раздражения, есть лишь одно из подобных состоя- 
ний, на время заменившее нормальное состояние 7. Именно таковы, по 
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его мнению, аберрации бабочек. Эта точка зрения подтверждается по отно- 
шению к последним Прохновым (36), который высказывается в том смысле, 
ЧТО «наклонность к образованию аберрации есть нормальное свойство 
каждой куколки». Федерлей (9) дал недавно этому еще более простое 
‘и притом чисто менделистическое объяснение, а именно он считает, что 
здесь замешаны так называемые однозначные или полимерные факторы, 
© которыми мы познакомимся дальше, при чем многие из аберраций, по 
его мнению, обязаны своим возникновением вовсе не температуре, а редкой 
комбинации подобных факторов. 

Благодаря этому мы не можем теперь сколько-нибудь считаться с опы- 
тами Штандфусса и Фишера при разрешении интересующего нас вопроса, 
и, действительно, они давно уже исчезли из многих солидных сводок по 
тенетике, как недостаточно обставленные в смысле проверки чистоты исход- 
ного материала. Обратимся поэтому к другим исследованиям, где, повиди- 
мому, иышела место также параллельная индукция. Особенно много таких 
опытов произвел Каммерер, и на некоторых из них мы должны также оста- 
новиться. Заметим, что сам Каммерер понимает значение этих опытов 
тораздо шире, вполне допуская здесь возможность и соматической индукции, 
с чем однако трудно согласиться. | 

Первая серия опытов Каммерера касается изменения инстинктов, 
связанных © размножением, у саламандр и жабы-повитухи в зависимости 
от изменившихся условий существования (28). — У нас в Европе водятся 
два вида саламандр: обыкновенная пятнистая саламандра, (За]атапага таст- 
10за) и черная альпийская саламандра (За|атапдга ага). Способ размноже- 
ния несколько отличен у обоих видов: пятнистая саламандра рождает при 
нормальных условиях 14—72 личинок с жабрами, которые проделывают 
метаморфоз в воде (рис. Та, Б, с), напротив, черная саламандра рождает 
только двух личинок, но уже проделавших метаморфоз в теле матери 
и поэтому вполне способных к существованию на суше (рис. 7 &, В, 1). 
Каммерер добился резкого изменения этих особенностей размножения у обоих 
видов: лишая пятнистых саламандр воды и подвергая их более низкой 
температуре, он вызвал задержку личинок в теле матери, пока саламандры 
не перешли к рождению совершенно готовых детенышей (4), притом в коли- 
честве всего нескольких штук. Действуя на черных саламандр обратными 
условиями (обилием воды и высокой температурой), Каммерер приучил их 
к тому, чтобы они рождали своих личинок на более ранних стадиях раз- 
вития, снабженных жабрами для жизни в воде (}). Словом, в этих опытах 
пятнистая саламандра приобрела способ размножения черной, и наоборот, 
при чем — что наиболее интересно — приобретенная особенность прояви- 
лась н в следующем поколении, которое развивалось уже при нормальных 
условиях (Ги К). | 

Нельзя, впрочем, не отметить, что здесь не исключена возможность, 
что у каждой саламандры есть способность и к тому и к другому способу 
размножения, в зависимости от температуры окружающей среды, и тогда 
возникновение нового свойства в этом случае вообще не имело места. 


Паследственность. 8 
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К тому же здесь было получено лишь одно поколение измененных форм, 
которое само могло быть задето измененными условиями, и неизвестно, 
сохранился ли бы измененный инстинкт и в следующих  поколе- 
ниях. Вообще получение по крайней мере двух поколений от измененных 
форм является существенным условием для проверки результатов поставлен- 
ного опыта. 

Другой опыт Каммерера был произведен над жабой-повитухой (Ау {ез 
оъзейтсап8), у которой, как известно, забота о потомстве лежит на самце, 





| 


Рис. 7. Опыты .Каммерера с саламандрами. Верхний ряд— пятнистая сала- 
мандра (За!атапдга таси]0за): а — нормальная новорожденная личинка, 
Ь— личинка перед превращением, с — превратившаяся саламандра, 4 —ново- 
рожденная саламандра, родившаяся превратившейся, е— личиночная стадия 
в теле матери, {— новорожденная саламандра— потомок особей, родившихся 
уже превратившимися. Нижний ряд — альпийская саламандра (Заатапага 
ага): в и В — личиночные стадии из тела матери, 1— нормальная новоро- 
жленная саламандра, }— новорожденная в воде личинка, к-—лизинка, родив- 
шаяся от родителей, которые сами родились в виде таких же личинок, 
1-—саламандра после превращения из водяной личинки.—По Каммереру 
из Пржибрама. 


и он обматывает ленту яиц, отложенных самкой на суше, вокруг своих 
задних ног и носит их с с0бою. Однако при повышении окружающей 
температуры до 25 — 30” большая часть жизни повитушек и их копуляция 
протекают в воде, благодаря чему обматывание яиц, студенистая оболочка, 
которых разбухает, вокруг ног самца становится невозможным, и они пре- 
доставляются самим себе. Этот измененный инстинкт довольно быстро 
фиксируется не только у самих животных, но и у их потомков, живущих 
уже в нормальных условиях, при чем заметен даже во втором их 
поколении. 
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Однако и здесь дело шло, конечно, отнюдь не о возникновении нового 
инстинкта, а только о проявлении старого, который был свойствен предкам 
Ау{ез, как и большинству амфибий, откладывающих яйца прямо в воду. 
Весьма вероятно, что этот инстинкт вообще имеется у повитушек в скрытом 
виде, и это соображение лишает данный опыт какой-либо убедитель- 
ности при разрешении интересующего нас вопроса. 

Наконец, в последнем ряду своих а Ь с 
опытов Каммерер исследовал измене- 
ние окраски у пятнистой саламандры 
в зависимости от окраски почвы, на 
которой ей приходится жить, а также 
в различных условиях влажности (29). 
Оказалось, что окраска почвы быстро 
‘отражается на количестве каждого 
из пигментов в коже саламандры: 
при содержании на черной почве 
количество желтого пигмента заметно 
исчезает, и животное становится более 
черным (сравни рис. 8 с и а), при 
содержании на желтом грунте оно, 
наоборот, желтеет, и в конце - кон- 
цов у него вырабатывается сходетво 
с естественной желтой разновидно- 
стью саламандры (уаг фаета(а —ср. на 
том же рис. 8 Би 9). Потометво по- 
добных экземпляров, сделанных искус- 
ственно более желтыми или более 
черными, сохраняло и в нормальных 
условиях свою окраску, т.-е. эти формы 
были или желтее или чернее обычных 
пятнистых саламандр (рис. 8 е и ®. 

Заметим, однако, что эти опыты 
Каммерера, возбудили у других исоле- Рис. 8. Опыты Каммерера с пятнистой 
дователей ряд сомнений, тем более, саламандрой: атипичная форма, 9— 
что в его сообщениях почти не желтая разновидность (уаг. баетаа), Ь 
говорилось 0 многих существенных но бо ть а бов ева. 
пунктах — например, о свойствах и е— потомство Би !— потомство с, оба 
изменчивости исходного материала, В = а Каммереру 
о числе опытных животных и т. д. 

Сомнения эти стали еще более сильными, когда в 1919 году появилась 
работа Гербста о влиянии различно окрашенного субстрата на рисунок 
За]атапага тасуоза (17), в которой он решительно утверждает, что окраска, 
среды не оказывает на превратившихся саламандр никакого влияния. 

Работа Гербета вызвала некоторые возражения со стороны Фриша, 

Пржибрама и Дембовского, которые указывали, что его методика несколько 
+ 
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отличается от методики Каммерера. Гербст самым тщательным образом 
повторил свои опыты и в 1924 году выпустил новую работу, в которой показал 
всю неосновательность сделанных ему возражений (18). В этой работе 
он снова подтверждает то же, что описывал и раньше: саламандры действи- 
тельно на желтом фоне желтеют, но после превращения эти отличия 
исчезают, так что о передаче их потомству не может быть и речи. 

Итак, опыты Каммерера с окраской саламандр, на которые особенно 
охотно ссылались сторонники наследственности приобретенных свойств — 
хотя бы по типу параллельной индукции, оказываются ошибочными и счи- 
таться с ними не приходится. Другие опыты того же рода и Каммерера 
и других исследователей в высшей степени сомнительны, и это обетоятель- 
ство заставляет нас принять, что наследственность приобретен- 
ных свойств по типу параллельной индукции столь же 
мало доказана, как и по типу соматической. 

Выше мы видели, что против возможности соматической индукции 
можно сделать весьма серьезные соображения чисто принципиального свой- 
ства (стр. 27). Однако те же соображения говорят, как нам кажется, 
и против возможности параллельной индукции. В самом деле, тот или 
иной внешный фактор, влияя на сому, вызывает в ней изменение А, и, 
влияя на половые клетки, обусловливает в них изменение а. Почему же 
мы должны думать, что из нового наследственного зачатка а при развитии 
следующего поколения возникнет в соме опять особенность А? Не вероятнее 
ли, что при этом проявится совсем иная особенность В? А это ведь будет 
уже отнюдь не параллельной индукцией. Словом, при достаточно критиче- 
ском отношении к` вопросу праходится признать, что в по льзу каве 
соматической, так и параллельной индукции нет точно 
установленных экспериментальных данных и обе они 
мало вероятны по чисто принципиальным соображен иям. 

Однако помимо соматической и параллельной индукции возможен 
и третий случай: вызов к жизни бластогенных изменений 
путем внешних воздействий, не затрагивающих сому 
или дающих в ней совсем иной эффект. Насколько возможен этот случай 
в действительности? 

Заметим, что случай этого рода не будет собственно случаем наследова- 
ния приобретенного свойства, ибо новое свойство возникает здесь 
сразу в качестве прирожденного, а не приобретенного предыдущим 
поколением. Подобная возможность очень далека от того, что всегда имели 
в виду и сам Ламарк и нео-ламаркисты; с другой стороны, Вейсманн 
в своих позднейших произведениях ие возражал против возможности воз- 
никновения новых бластогенных свойств под влиянием воздействий среды. 
Тем не менее логическая связь данного случая со случаем параллельной 
индукции несомненна, почему их нередко и смешивают друг с другом. 1 
Обратимся однако и здесь к разбору фактических данных по этому вопросу. 


' Тем же самым грешили и мы в прежних изданиях этой книги. 
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Впервые случай возникновения бластогенного свойства под влиянием 
внешних воздействий был констатирован американским исследователем 
Тоуэром у колорадского жука (Терипойагза Чесешпеаа) из семейства 
листоедов, над которым им был произведен и ряд других чрезвычайно инте- 
ресных опытов (40). 

Опыт Тоуэр& изображен на нашем рис. 9. Как видно из него, изме- 
ненные условия (повышенная температура и сухой воздух) не оказывают 
вообще влияния, если им подвергаются яйца или личинки (ряд 1 а, Ь), 
при воз действии же на куколку изменяют окраску вылупляющегося из нее 
жука, но это изменение не передается потомству, оно не наследственно 
(ряд 1с). Напротив, если подвергнуть этим измененным условиям вылу- 
пившегося из куколки жука, у которого происходит созревание половых 
продуктов, то сам он, конечно, не изменяется, но в его потомстве возни- 


|. в * 


В С 









Ве 


Рис. 9. Опыты Тоуэра над колорадским жуком (ГерИпо{атза десетпеза): вертикальный 

ряд а — нормальное развитие; горизонтальные ряды: 1а, Ь — действие повышенной тем- 

пературы на яйцо и личинку; 1 с — действие на куколку: А- измененный хук, 

В — его неизмененное потомство; 1 4 — действие на, жука: А, В и С— его измененное 
потомство. — По Тоуэру из Пржибрама. 


кает изменение окраски, передающееся и следующему поколению, т.-е. 
наследственное (ряд 19). 

Разгадка здесь кроется в том, что у личинки, а также у куколки 
половые продукты еще не созрели, и благодаря этому изменение окружаю- 
щих условий не отражается на них, а следовательно и на потомстве. 
Созревание этих продуктов происходит лишь по выходе жука из куколки, 
и тогда-то и наступает своего рода «чувствительный период» для воздей- 
ствия через жука на его будущее потомство путем изменения для этого его 
яиц или живчиков. — Так как откладка яиц происходит у колорадского 
жука в несколько приемов с довольно длинными интервалами между ними, 
то Тоуэр получал от одной и той же особи, содержа ее в разных условиях, 
и измененное и нормальное потомство, в зависимости от того, подверга- 
лись ли воздействию ее созревавшие яйца или нет. 

Это интересное исследование наглядно показывает, когда можно ждать 
передачи потомству каких-либо изменений, вызванных внешними усло- 
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виями. — Непременным условием для этого является воздействие на поло- 
вые клетки в особый «чувствительный» период их развития, при чем это 
воздействие должно И®ходить не от измененной сомы (соматическая индук- 
ция), а итти непосредственно из окружающего мира. Отсюда понятно, что 
возникновение нового свойства мы наблюдаем при этом не у всех, а лишь 
у тех особей, у которых внешние агенты повлияли на их половые клетки. 

К той же категории явлений относятся данные Стоккарда н Папани- 
колау о влиянии алкоголя на морских свинок (39). В этих опытах мор- 
ские свинки подвергались ежедневно действию спиртовых паров, и от 
подобных алкоголизированных родителей получалось потомство, которое уже 
более не алкоголизировалось. Среди самих опытных животных замечалось 
только некоторэе понижение их плодовитости, а у их потомков нередко 
наблюдались различные уродства в строении глаз и конечностей, которые 
несомненно были вызваны отравлением алкоголем тех половых клеток, из 
которых они произошли. Следовательно, и здесь дело обстояло не таким 
образом, чтобы алкоголь поражал известные органы опытных животных 
и эти благоприобретенные признаки передавались потомству (соматическая 
индукция) или чтобы поражались и органы опытного животного и его 
половые клетки, а через них те же органы у потомства (параллельная 
индукция), а просто внешний раздражитель (алкоголь) влиял на половые 
клетки и благодаря этому возникали новые бластогенные свойства у по- 
томства. ! 

Еще более сильный эффект, чем алкоголь, могут дать рентгеновские 
лучи. Багг и Литтль получили при освещении мышей этими лучами у потом- 
ков целый ряд уродств, которые несомненно возникли под влиянием 
Х-лучей на половые клетки опытных животных. При этом возникали 
дефекты не только в наружных, но и во внутренних органах (например, 
отсутствие одной почки), при чем эти дефекты передавались и следующим 
поколениям (3). 

Вероятно, к той же самой категории явлений относятся и сильно 
нашумевшие опыты’ Гюйера и Сииса (13, 14) о передаче по наследству 
дефектов в хрусталике, вызванных у кроликов чисто серологическим путем: 
при впрыскивании беременным кроличихам кровяной сыворотки курицы, 
которой предварительно был введен в кровь хрусталив кролика и этим было 
вызвано образование антитела, в потомстве этих кроличих появлялись 
отдельные особи со стойким помутнением хрусталика, & иногда и другими 
ненормальностями в глазу. Эги вновь возникшие особенности оказывались 
наследственными и передавались потомкам. 

Однако Финлей (10), а также Гёксли и Карр - Сандерс (20), про- 
верив данные Гюйера и Смиса, на различных грызунах, приходят к заключе- 


' Отметим, что у ряда других форм (мыши, куры, лягушки, бабочки, дафнии) 
не удалось подметить вредного влияния алкоголизации родителей на потомство. Однако 
недавно Мэк Довелль наблюдал у крыс неблагоприятное влияние алкоголизации родите- 
лей на поведение в лабиринте их пе-алкоголизированных потомков (38). 
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нию, что найденной здесь последними наследственной передачи отнюдь не 
наблюдается. Таким образом, этот случай требует еще дальнейшего под- 
тверждения, но и он, конечно, не относится в категории наследования 
уродств, возникших первоначально в соме. 

Таковы те экспериментальные данные, которые мы имеем в настоящее 
время по вопросу о наследственности приобретенных свойств. Общим 
выводом, который из них можно сделать, является, самое большее, при- 
знание наследственной передачи результатов тех раз- 
дражений, которые глубоко затрагивают половые клетки, 
независимо от того, отражаются ли они на соматических клетках подверг- 
шегося им организма или нет, так как эти изменения сомы потомству во 
всяком случае не передаются. 

Нам остается еще коснуться вопроса о том, насколько длительны эти 
унаследованные раздражения, и какова их истинная природа, при чем 
в решении этого вопроса заинтересовано кроме учения о наследственности 
и учение об эволюции, для которого он представляет также большой инте- 
рес. И вот с этой точки зрения возможна двоякая оценка значения наслед- 
ственности приобретенных свойств. 

Одни стоят при этом и до сих пор на той же точке зрения, как 
Ламарк и школа так называемых неоламаркистов, и считают, что про- 
изведенные уже опыты и ряд явлений, наблюдаемых в природе, достаточны 
для того, чтобы признать наследственность приобретенных свойств доказан- 
ной и приписать наследственным воздействиям внешней среды господствую- 
щую роль в процессе эволюции организмов, которая идет, тлавным образом, 
под влиянием именно этого фактора. 

Другие придают наследственности приобретенных свойств гораздо 
меньшее значение и несколько иначе смотрят на произведенные до сих пор 
в этом направлении опыты. При этом указывается, что еще совершенно 
не выяснено, как долго сохраняется унаследованное изменение и не исче- 
зает ли оно без следа в следующих поколениях, которые возвралщаются, 
таким образом, к исходному состоянию. Подобное предположение, конечно, 
столь же мало доказано, как и обратное ему, именно, что унаследованные 
изменения становятся постоянными, однако сомнения по поводу этого 
нельзя не признать вполне законными. 

Очень поучительны в этом отношении исследования Иоллоса над 
инфузориями (21, 22), при чем оя наблюдал у них появление под влиянием 
известных раздражений новых особенностей, которые. сохранялись затем 
в течение целого ряда поколений и без участия вызвавших их раздражите- 
лей, пока продолжалось бесполое размножение, но затем после конъюгации 
все же исчезали. Иоллос относит подобные изменения к группе ненаслед- 
ственных изменений (модификаций), но отличает их особым именем дти- 
тельных модификаций. Последние, очевидно, затрагивают лишь 
плазму инфузории, которая сравнима в этом отношении с сомой многокле- 
точных организмов, но не переходят в наследственную субстанцию, скрытую 
в ядрах, отчего после полового акта и исчезают совершенно. По мнению 
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Иоллоса, ряд мнимо наследственных изменений, описанных многими 
исследователями у некоторых простейших и бактерий, является на самом 
деле такими же длительными модификациями, т.-е. по существу дела 
ненаследственными изменениями. 

Примеры подобных длительных модификаций можно привести и для 
высших многоклеточных организмов. Известно, например, что высота, 
головы (так называемого шлема) у мелких пресноводных рачков дафний 
сильно изменяется в зависимости от температуры и особенно условий пита- 
ния. Вольтерек (44) удалил у партеногенетической самки одну из ее 
антенн, служащих главным органом передвижения, отчего яйца этой самки 
были поставлены в худшие условия питания. В результате два следую- 
щих поколения этой дафнии имели укороченный шлем (длительная моди- 
фикация), но уже третье поколение приобрело нормальную высоту головы 
(рис. 10). Баур в последних изданиях своей сводки по наследственности 





д 
Рис. 10. Опыты с Нуаодарьт5 сиси!аа: а— потомок неповре- 
жденной самки; Ь, с и Ч— потомки первого, второго и третьего 
поколения той самки, у которой была удалена одна из антенн. — 
По Вольтереку из Баура. 


(4) приводит ряд случаев подобных длительных ‘модификаций и у других 
организмов, в том числе у раётений, и обозначает их общим именем «после- 
действия» (МасрултКапе). Невольно является, конечно, вопрос, не сводится ли 
вообще влияние среды всегда в созданию лишь длительных модификаций, 
которые при нормальных условиях через несколько поколений исчезают. 

Быть может, было бы излишним догматизмом сводить все случаи 
бластогенных изменений под влиянием внешних воздействий в длительным 
модификациям, но по отношению к некоторым из них это весьма вероятно. 
Возьмем, например, описанный выше опыт Тоуэра, в котором под влиянием 
температуры на куколку появилось ненаследственное изменение окраски. 
жука, а под влиянием того же фактора на жука во время «чувствительного 
периода» такое же, но уже наследственное изменение (см. рис. 9). Первое 
было несомненно простой модификацией, а второе ‘легко могло быть и дли- 
тельной модификацией, несмотря на то, что оно удержалось в течение 
нескольких поколений. 
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Возможно, что в других случаях при этом получаются и настоящие 
наследственные изменения, но все же возникновение их скорее возможно 
в искусственной обстановке опыта, чем в естественных условиях. Во всяком 
случае, поскольку дело идет о типично приобретенных свойствах, мы отнюдь 
не можем присоединиться теперь к мнению Дарвина, который в свое 
время думал, что про них «в общем итоге можно сказать, что наслед- 
ственность — правило, ненаследственность — исключение». В настоящее 
время по этому вопросу, как видно из всего изложенного выше, скорее 
можно поддерживать диаметрально противоположное положение. 

Прежде чем закончить эту главу, остановимся еще на одном или, 
вернее, на двух явлениях, которые нередко ставят в связь с вопросом 
о наследственности приобретенных свойств, хотя эта связь и носит скорее 
исторический характер. Мы имеем при этом в виду явление телегонии и ксений. 

Под именем телегонии понимают те случаи, когда наблюдается 
влияние первого самца, от которого самка давала приплод, на ее потомстве 
от другого самца, с которым она была случена значительно позже. Вера. 
в подобное влияние первого самца довольно широко распространена среди 
заводчиков, почему они обычно избегают спаривать чистокровных самок. 
с представителем другой породы или вообще с нечистокровным экземпля- 
ром, опасаясь, что влияние такого самца отразится и на следующих при- 
плодах, хотя бы они были получены уже от чистокровного производителя. 

Наиболее известный случай этого рода был отмечен еще Дарвином 
и касался арабской кобылы лорда Мортона, которая принесла сперва. 
жеребенка от самца зебры (квагги), & затем была покрыта арабским жереб- 
цом, при чем полученный от него жеребенок также имел полосы на ногах 
и на шее. В зоотехнической литературе не раз отмечались и другие 
случаи этого рода, касавшиеся собак и других домашних животных. 

Однако большинство этих случаев основывается, вероятно, на, некри- 
тическом отношении к делу и недостаточном исследовании всего явления, 
почему оно и принимается за случай телегонии. По крайней мере другие 
более точные наблюдения совершенно не подверждают этого явления, да 
оно было бы совершенно и непонятно с точки зрения наших современных 
представлений о сущности оплодотворения. | 

В частности, что касается до случая, отмеченного еще Дарвином, то’ 
он объясняется гораздо проще. Юарт выяснил родословную кобылы лорда 
Мортона, и оказалось, что она происходит от индийского пони, имевшего. 
такую же полосатость, как и один из ее жеребят от арабского жеребца. 
Здесь был, таким образом, возврат к типу предка (реверсия, атавизм) или. 
расщепление с точки зрения наших современных представлений. Можно 
думать, что в этом духе объясняются и другие случаи телегонии: по край- 
ней мере, такой опытный исследователь, как Юарт, произведший множе- 
ство скрещиваний различных млекопитающих и птиц, в том числе и лошади 
с зебрами, ни разу не наблюдал подобного явления (8). Не наблюдалось 
оно, по Иванову и Фальц-Фейну, и в богатой практике известного зоопарка. 
«Аскания Нова» (26). 
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Если, таким образом, мы можем довольно смело относить явления 
телегонии к области вымысла, то этого отнюдь нельзя сказать про случаи 
ксений, которые состоят в переносе свойств отцовского организма на, 
такие образования, которые, как некоторые части семени и оболочки плода, 
казалось бы, происходят исключительно на счет тканей тела матери. 
Новейшие исследования не только подтвердили существование этого явле- 
ния, но даже пролили свет на причину некоторых его случаев. у 

В растительном царстве явление ксений наблюдается чаще всего 
з окраске семян, вернее их белка, или эндосперма, который, казалось, 
‘образуется исключительно на счет материнского организма (из зародышного 





Рис. 12. Двойное оплодотворе- 
ние у лилии; рзс|-—пыльцевая 


Рис. 11. Явление ксений у кукурузы : слева— трубка, р’ и р’— оба мужских 
початок сахарной кукурузы, справа початок ядра, 00 — яёцеклетка, рз и р!— 
крахмалистой, между ними початок сахар- ядра зародышного мешка, зу — 
ной кукурузы, опыленной пыльцой крахма- синергиды, &— антиподы. — По 
листой. — По Корренсу из Баура. Ганьяру из Гэккера. 


мешка семяпочки), тогда как оплодотворенная яйцеклетка дает начало 
только зародышу, который погружен в семени в массу эндосперма. Однако, 
хак это, например, было вполне точно установлено Корренсом (6), если 
кукуруза, относящаяся в расе, имеющей желтые семена, опылена пыльцой 
с экземпляра, имеющего голубые семена, то полученные этим путем новые 
семена имеют также голубой эндосперм, что свидетельствует о влиянии 
отцовского экземпляра, который, согласно прежним представлениям, не 
участвовал в образовании белка семени. Другой подобный случай, касаю- 
щийся формы семян у той же кукурузы, изображен на нашем рис. 11, 
и на нем также ясно видно влияние оплодотворения. — Примеры подобного 
влияния были давно известны и у других растений, при чем иногда здесь 
дело шло не только о семенах, но и о таких частях, которые относятся 
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к плоду (у апельсинов, яблок и т. д.), хотя случаи последнего рода пока 
нельзя считать вполне доказанными. 

Поскольку явление ксений касается семян, оно нашло себе исчер- 
пывающее объяснение в открытии у покрытосеменных растений двой- 
ного оплодотворения, которое было сделано нашим соотечествен- 
ником Навашиным (1898) и вскоре подтверждено французским исследо- 
вателем Гиньяром (1899). 

Как известно, у высших растений первичное ядро зародышного 
мешка в семяпочке путем деления дает начало нескольким различным 
элементам (рис. 12): яйцеклетке (00), особым клеточкам, носящим название 
синергид (зу) и антипод (а), и двум вторичным ядрам зародышного мешка 
({рз ир!), сливающимся иногда в одно. Пыльцевая трубочка вносит в заро- 
дышный мешок два оплодотворяющих элемента, носящих название гене- 
ративных клеток и аналогичных живчикам низших растений. Один из 
них (р’) служит для оплодотворения яйцеклетки, другой же (р”), как уста- 
новил впервые Навашин, сливается с ядрами или с единственным ядром заро- 
дышного мешка, так что здесь происходит не обыкновенное, а двойное оплодо- 
творение. Следовательно, не только зародыш, но и белок семени имеет 
двойное происхождение, что объясняет влияние на его окраску не только 
материнского, но и мужского экземпляра. Это объяснение совершенно 
неприменимо, конечно, в тех случаях, когда влияние последнего сказы- 
вается и на плоде, и случаи этого рода, если они действительно суще- 
Сствуют, еще ждут своего истолкования. 

Еще более интересно существование ксений в животном царстве, где 
это явление прежде всего отражается на окраске яиц у различных птиц. 

Еще в шестидесятых годах Натузиусом было отмечено в литературе, 
что обыкновенная курица, будучи оплодотворена петухом-кохинхином, 
начинает нести желтоватые яйца, свойственные последней породе. Это 
наблюдение подтверждалось затем и другими, а недавно этим вопросом 
занялся специально Гольдефлейсс (19), который не только подтвердил спра- 
зедливость подобных наблюдений, но даже показал, что в дальнейшем по 
отношению к этой особенности происходит расщепление в духе Менделя 
{см. главу ПУ), и потомки подобных кур, оплодотворенные своими братьями, 
несут яйца двух цветов в отношении 3:1. Последнее явление кажется 
нам чрезвычайно важным, и им устанавливается полная аналогия между 
ксениями у кур и всениями у кукурузы, где Корренсом наблюдалось также 
расщепление (которое в последнем случае и должно непременно иметь место, 
раз здесь происходит настоящее скрещивание с участием двух различ- 
ных половых элементов). ь 

То же самое явление, т.-е. влияние самца на рисунок скорлупы 
яйца, наблюдал и А. Чермак, изучивший в этом отношении прежде всего 
помеси канарейки с различными дикими птичками из семейства вьюрков 
(ЕпозЧае) — чижом, коноплянкой, щеглом и другими (42). Он приходит 
к заключению, что существование ксений при выработке рисунка в яйце 
птиц не возбуждает никаких сомнений, и это действительно становится 
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сразу ясным при просмотре приводимых им изображений (рис. 13). Как 
видно на одном из них (сравни 1 и 2), неоплодотворенное яйцо канарейки 
вообще лишено рисунка, и последний, очевидно, появляется лишь под 
влиянием оплодотворения, так что явление ксений заметно здесь и при 
нормальном размноженни, а не только при образовании помесей. 

По мнению Чермака, для объяснения этого случая коений можно 
сделать два предположения: или принять, что оплодотворенное яйцо ока- 
зывает известное влияние на оболочки зародыша—в данном случае на 
скорлупу, почему здесь и сказывается гибридизация, изменяющая характер 
зародыша, или же допустить, что какче-то составные части семени влияют 
и при нормальном размножении на известные чати женского полового 
аппарата, в том числе и на те, которые производят пигменты яйцевой 
скорлупы. 





Рис. 13. Влияние оплодотворяющего элемента на развитие пигмента 

в скорлупе яиц: 1— оплодотворенное яйцо канарейки, 2—ее же неопло- 

дотворенное яйцо, 3— оплодотворенное яйцо щегла, 4— яйцо канарейкн 
от щегла.— Из Чермака. 


В своей второй работе по этому вопросу (43) тот же автор вполне 
подтверждает наличность подобного явления ксений и у кур и приводит 
некоторые данные в пользу второго из возможных предположений о при- 
чинах этого явления (именно, путем воздействия спермы на женский поло- 
вой аппарат), так как влияние скрещивания было при этом иногда заметно 
и при последующем чистом разведении. Сущность подобного влияния 
может быть, конечно, выяснена лишь специальным исследованием, а что 
последнее чрезвычайно желательно и может дать нам ряд совершенно 
новых точек зрения, ясно и без особых пояснений. Пока же мы должны 
остановиться на этом и ожидать разрешения этого загадочного вопроса 
предстоящими исследованиями, не создавая для этого каких-либо гипотез, 
которые могут быть сведены на-нет одним удачным экспериментом или 
таким неожиданным открытием, как открытие двойного оплодотворения. 

Справедливость этого замечания видна и из того, что японский 
‘сследователь Тойама, (41) разъяснил ряд непонятных явлений при насле- 
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довании окраски скорлупы яйца у шелковичной бабочки. Оказалось, 
последняя зависит здесь от пигментов, отлагающихся частью в скорлупе 
яйца, частью же в зародышевой оболочке (зегоза). Если первая происходит 
всецело на счет материнского организма, то последняя принадлежит заро- 
дышу и имеет вместе с ним двойное происхождение. Это открытие сразу 
пролило свет на непонятные до тех пор явления окраски яйца у ВотБух 
пот!. Так же просто, быть может, разъяснится и явление ксений у птиц. 


ГЛАВА Ш. 


Статистическое изучение наследственности. Метод чистых 
линий. Мутации, 


Статистический метод.— Законы Гальтона.—Фенотип, генотип, чистая линия.-—Исследо- 
вания Иоганнсена. — Роль подбора. — Значение биометрической школы. — Вопрос о воз- 
нивновении новых наследственных свойств. Мутации. 


Таким образом, умозрительные теории наследственности дали мощный 
толчок к разрешению ряда вопросов путем эксперимента. Однако на этот 
путь учение о наследственности вступило не сразу, и большинство работ 
по вопросу о наследственности приобретенных свойств, которому была, 
посвящена последняя глава, было произведено уже после 1900 года, 
сыгравшего роль поворотного пункта для этой дисциплины, о чем мы будем 
говорить еще дальше. Теперь же, чтобы держаться по возможности хро- 
нологического порядка, мы остановимся еще на одной попытке разрешить 
темную область явлений наследственности особым путем, без постановки 
каких-либо опытов, при чем эта попытка стоит вне всякой связи с разо- 
бранными нами выше спекулятивными теориями наследственности, но хро-. 
нологически является как бы их продолжением. Мы имеем при этом 
в виду статистический, или, как его иногда называют, биометри-. 
ческий метод изучения наследственности, предложенный впер-- 
вые Гальтоном (7) (автором теории корня, о которой мы говорили выше). 
и разработанный затем рядом его последователей, которых нередко назны-. 
вают биометриками. 

В чем главная сущность статистического метода изучения наслед- 
ственности, едва, ли требует больших пояснений. При этом, желая выяс- 
нить наследование какой-нибудь одной особенности, не ставят специального 
опыта над небольшим числом особей, как это приходится делать каждому. 
работающему при помощи экспериментального метода, а наблюдают у воз- 
можно большего числа родителей и их детей развитие данного признака 
и пытаются выяснить этим путем способ передачи его по наследству. 
«Мы должны итти от наследования в массах к наследованию. во все более 
и более тесных пределах, а не пытаться выводить общие законы из наблю- 
дения индивидуальных случаев»,—писал по этому поводу один из самых 
видных представителей биометрического метода Пирсон. Между тем, раз: 
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подобные наблюдения должны производиться над возможно большим числом 
особей, то при этом мы вступаем уже в ту область, где приходится при- 
бегать к чисто статистическим приемам исследования, подвергая получен- 
ные результаты математическому анализу, как это и делает особая дисци- 
плина, носящая название вариационной статистики. 

Статистический метод был впервые приложен к изучению изменчи-- 
вости еще математиком и антропологом Кетлэ (20), который открыл. 
и основной закон этого явления, носящий теперь его имя. Для более по- 
дробного знакомства как с этим законом, так и вообще с явлениями измен- 
чивости мы должны, однако, отослать читателя к другим источниками (1). 

Гальтон применил тот же метод и для изучения наследственности. 
и в этом заключается его главная заслуга. Так как при этом впервые: 
явления наследственности стали изучаться при помощи приемов точного. 
исследования, то Иоганнсен совершенно справедливо называет Гальтона, 
основателем научного учения о наследственности, подобно тому как 
Кетлэ может считаться таким же основателем точного изучения явлений: 
изменчивости. 

Мы не предполагаем излагать здесь всего, что было выяснено Галь- 
тоном, а тем более его последователями-биометриками при помощи приме-- 
нявшихся ими статистических приемов исследования. Наша цель гораздо 
скромнее: во-первых, пояснить на двух-трех примерах, как работают при 
помощи этого метода и каковы те законности, которые этим путем можно. 
установить, а во-вторых, насколько статистическое изучение явлений наслед-. 
ственности пригодно вообще и что оно может дать по сравнению с экспе- 
риментальным методом. Для этого необходимо разобрать два-три примера, 
к которым мы теперь и переходим. 

Учение об изменчивости различает для каждого признака, который 
сколько-нибудь изменяется, прежде всего среднюю величину данной 
особенности. Определять точнее это понятие едва ли нужно, так как оно 
относится к числу наиболее общеупотребительных, и каждый знает, что. 
понимают под средним ростом, весом и т. д. Как определяют точно сред- 
нюю величину каждого изменчивого признака, нас здесь уже не интере-. 
сует, хотя и этот способ, надо заметить, относится к числу общеи звестных.. 

Любая особь, которую мы произвольно выберем, довольно редко будет. 
иметь такое развитие данной особенности, которое вполне совпадает с сред- 
ней величиной последней: гораздо чаще здесь наблюдается некоторое, хотя 
бы небольшое, уклонение от средней величины, при чем особи, 
довольно близкие по развитию данной особенности к ее средней величине.. 
попадаются наиболее часто, а чем больше уклонение от средней величины,. 
тем меньшему числу особей оно свойственно. Это правило, на которое: 
и может быть сведен закон Кетлэ в его наиболее упрощенной форме, легко. 
может быть проверено на любой группе особей и по отношению. к любому 
признаку; особенно резко оно бросается нам в глаза, если обратить вни- 
мание на многие особенности, свойственные человеку, — рост, вес, умствен- 
ные способности и т. д. Подобные отношения нередко изображают гра- 
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фически в виде так называемых вариационных кривых, или кривых 
изменчивости, которые иллюстрируют, как распределяются особи по отно- 
шению к развитию у них данной особенности в виде ряда изменчивости, 
или вариационного ряда. В идеальном случае, когда исследовано 
очень много различных особей, такая кривая, как и изображаемый ею 
ряд изменчивости, вполне симметричны: начинаясь с небольшого числа 
особей, имеющих минимум развития данной особенности, она поднимается 
до тех пор, пока не достигнуто среднее развитие последней, которое свой- 
ственно всегда наибольшему числу особей, и оттуда столь же постепенно 
падает к максимуму развития этого признака, (рис. 14). 

Итак, большая часть особей обнаруживает большие или меньшие 
уклонения от средней для них всех величины данной особенности. Спра- 
шивается: передают ли эти особи свои уклонения от сред- 
ней нормы потомству, или же последнее чем-либо отли- 
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Рис. 14. Идезльная вариационная кривая. — Из Иоганнсена. 


чается в этом отношении от родителей? Вопрос этот чрезвы- 
чайно важен, и Иоганнсен называет его даже главным вопросом всего 
учения о наследственности, так как от того или иного ответа на него 
зависит наш взгляд на сущность наследственной передачи. Первый, кто 
задался целью разрешить этот вопрос, был именно Гальтон, который и при- 
менил здесь при этом впервые статистический метод исследования. Мы 
остановимся лишь на одном из исследованных им признаков, именно, на 
передаче по наследству роста человека. 

Собрать необходимые сведения о достаточно большом числе семейств 
является всегда очень трудной задачей. Гальтон справился с ней только 
потому, что ему пришло в голову объявить премию за представление 
лучшего описания семейства, в котором были бы даны желательные сведения 
для возможно большего числа поколений. В результате он собрал около 
150 таких фамильных списков, из которых ему удалось извлечь сведения 
о росте 204 пар родителей и 928 их взрослых детей. 

Так как в этом случае рост потомков зависит, конечно, от роста обоих 
родителей, то пришлось прежде всего определить среднее родительского 


рост отца -- рост матери 
2 

залось, что эта величина колеблется от 645 до 725 английских дюймов при 

средней величине ее около 68 дюймов. Затем был выведен средний рост 

потомков в каждом семействе, и между ростом родителей и детей оказалась 

в среднем же следующая зависимость: 


роста в каждом семействе ). 1 При этом ока- 









Среднее родит. 
роста.... 


Средний рост 
детей.... 


Мы можем изобразить теперь эту таблицу несколько иначе, приведя 
все эти данные не в виде абсолютных цифр, а в виде относительных. Для 
этого величина среднего класса (68, у родителей и 68, у потомков) при- 
нимается равной 100, а остальные величины выражаются в процентах от 
нее. При этом получаем: 













Среднее родит. 


роста... .| 94 | 95,5 97 98,5 | 100 | 101,5 103 | 104,5 106 


Средний рост 


детей... .| 96 | 97. | 98. | 99 |100 | 101 | 101,5] 102 | 105. 


Однако нас интересует здесь лишь вопрос о том, как передаются 
потомству различные уклонения от. средней величины; поэтому лучше, если 
и эту таблицу мы заменим такой, в которой указана лишь степень укло- 
нения каждого класса от средней величины (с0 знаком —, если она меньше 
ее, и со знаком -- в обратном случае). Отсюда имеем: 















Уклонение ро- 
дителей. .. 


Уклонение де- 
тей..... 





Эта последняя таблица дает уже вполне ясный ответ на поставленный 
выше вопрос, показывая, что уклонения от средней величины до некоторой 


+ Согласно тем же данным Гальтона, было видно, что средний рост. мужчин 
относится к среднему росту женщин, как 1„::1. Отсюда явилась необходимость внести 
в рост женщин веобходимую поправку для сравнения его с ростом мужчин, умножая 
для этого каждое данное для женщины на величину так называемого полового 
отношения (в данном случае 1,з). Благоларя этому истинная формула среднего 
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родительского роста принимает такой вид: 
и матери. 


Наслелственность. 4 


‚ где си Ф — рост отца 
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степени передаются потомству. Однако подобное уклонение родителей 
никогда не передается детям целиком, а всегда ими наследуется лишь. 
часть его: вместо уклонения 6, бывшего у родителей, получается 4 у потом- 
ства; из подобного же уклонения 1, у исходных форм получается только 
1-у их детей. Словом, потомки форм, уклонившихся в ту или иную сторону 
от средней величины признака, свойственного данной группе особей, стре- 
мятся приблизиться Е этой средней величине, при чем часть укхонения.,. 
бывшего у родительских форм, исчезает, а другая часть сохраняется 
иу потомства. В разобранном нами случае роста человека, оказались наслед- 
ственными приблизительно %/, родительского уклонения от нормы; по отно- 
шению к другому признаку, также исследованному Гальтоном (величина. 
семян душистого горошка), наследовалась всего 1/, каждого укХонения и т. д. 
Основываясь на этих данных, Гальтон формулировал закон, упра-. 
вляющий, по его мнению, передачей особенностей родителей потомству 
и названный им законом регрессии 
или возврата (1а\ оЁ НПа| гебтеваоп). 
Последний гласит, что если родительские- 
формы обладают тем или иным уклонением 
от средней величины, То часть последнего: 
передается потомству (регрессия или сте- 
пень наследственности от родителей), дру- 
тая же часть исчезает (возврат к средней 
величине). Величина регрессии находит 
себе выражение в так называемой цифре 
наследственности, которая выводится 
в каждом данном случае статистическим 
путем; по отношению к росту человека. 
Рис. 10. Грфическое обрышешие пифра наследотвенностя равна 5)», у 0е- 
Гольдшмидта. мян горошка всего !/, и т. д. Эти циф- 
ры, выведенные биометриками для целого 
ряда различных случаев, носят, повидимому, чисто случайный характер. 
и лишены какого-либо биологического значения. Наконец, сумма регрессии 
(выраженной цифрою наследственности) и возврата равна всегда родитель- 
скому уклонению от средней величины: это ясно из самого определения 
этих понятий. 
Закон регрессии может быть изображен и графически (см. рис. 15). 
На одной стороне квадрата мы наносим цифры роста, родителей, на другой— 
средние детей. Если бы рост родителей и детей в среднем совпадали друг’ 
с другом (т.-е. регрессия была бы полной ==1, и совсем не было бы воз- 
врата), то отношение роста детей к росту родителей выразилось бы 
диагональю квадрата АВ. Если бы, наоборот, дети совсем не унаследовали 
уклонений родителей и возвращались в средней величине роста (в данном 
случае около 68), то рост детей всяких родителей изображала бы ливия ЕЁ. 
В действительности средние размеры роста детей, обозначенные на рисунке 
для каждого класса родителей точкой, располагаются по линии СО, которая 
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проходит между линией АВ (полная регрессия) и линией ЕЁ (полный воз- 
врат). Очевидно, здесь имеет место и частичная регревсия и частичный 
возврат, и их отношение, согласно теоремам геометрии, в каждом случае 
равно отношению друг к другу линий ЕС и СА. 

Таким образом, согласно первому закону Гальтона, регрессия, т.-е. : 
степень наследования детей от родителей, никогда не бывает полной. 
и всегда выражается дробью (цифрой наследственности) меньше единицы. 
Откуда же получается каждой особъю остальная часть ее наследства? 
Очевидно, она может быть получена лишь от более отдаленных предков 
(дедов и бабок, прадедов и т. д.). Путем чисто-математических построений, 
входить в которые мы здесь не будем, Гальтон приходит к выводу, что 
каждая 0с0бъ наследует от обоих родителей половину своих особенностей, 
от двух дедов и двух бабок одну четверть, от четырех прадедов и пра- 
бабок—одну восьмую и т. д. В результате получается ряд 
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сумма членов которого стремится быть равной единице. В этом состоит 
второй закон Гальтона — закон смешения свойств предков 
в детях (1а\’ оЁ апсезга| 1аБегцапсе). 

Первоначально он был получен как дальнейшее (чисто математическое) 
развитие закона регрессии, но затем Гальтон произвел и здесь статисти- 
ческую проверку, которая, казалось, дала подтверждение этому закону (8). 
Он воспользовался для этого данными о породистых таксах, занесенных 
в родословные книги, и, исходя из своей формулы, вычислил, каково должно 
быть число трехцветных такс от известного числа родителей, дедов и пра- 
дедов, цвет которых был известен. Действительное число (568) оказалось 
довольно близким к ожидаемому (571), что в глазах Гальтона подтвердило 
справедливость его второго закона. 

Последователь Гальтова Пирсон разработал этот вопрос более 
подробно на основании более сложных математических методов и приходит 
к установлению несколько иного ряда, чем дал Гальтон; именно, часть, 
унаследованная от родителей, принимается им большей, а от предков — 
меньшей чем вычислил этот исследователь (25). Входить в детали этого 
вопроса не представляет для нас здесь особенного интереса, тем более, что 
и сам Пирсон считает теперь этот закон лишь простым описанием того, 
что наблюдается при исследовании статистическим путем множества, особей. 

Открытие законов Менделя, в частности так называемого расщепления 
в потомстве скрешивающихся друг с другом различных форм (к чему мы 
перейдем в следующей главе), нанесло закону смешения свойств предков 
в детях решительный удар, показав, что он в лучшем случае пытается 
дать описание того, что происходит, истинная же сущность последнего 
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остается для него совершенно неясной, и статистическое исследование этого 
явления совершенно не приближает нас к пониманию этой сущности. 

Мы приходим, таким образом, к вопросу об общей пригодности стати- 
стических приемов для изучения явлений наследственности и о ценности 
выведенных этим путем законов, в роде разобранных нами законов Гальтона. 
Разрешение этого вопроса неразрывно связано с именем одного из наиболее 
выдающихся исследователей явлений наследственности и изменчивости, 
профессора физиологии растений в Копенгагене Иоганнсена (13 — 15). 
Мы остановимся здесь лишь на той части его исследований, которая имеет 
прямое отношение к‘явлениям наследственности вообще и их статистиче- 
скому Изучению в частности. 

Иоганнсен поставил себе целью проверить справедливость закона ре- 
грессии или возврата Гальтона, который, по его мнению, является важнейшим 
из всех законов наследственности, выведенных чисто статистическим путем. 
Что это действительно так, видно хотя бы из того, что, как было отмечено 
выше, второй закон Гальтона является простым математических выводом 
из первого. Среди других законностей, выведенных биометриками, закон 
регрессии также играет первенствующую роль. 

Однако, по мнению Иоганнсена, чрезвычайно важным недостатком того 
материала, который лег в основу всех этих биометрических исследований, 
было отсутствие уверенности в его полной однородности. В самом деле, 
например, Гальтоном были собраны данные о росте членов 204 различных 
человеческих семейств или 0б окраске такс, занесенных в родословные 
книги, но ведь в населении Англии, несомненно, смешаны потомки самых 
различных народностей, и многие из исследованных в отношении роста 
семейств имели, наверное, совершенно иное происхождение, чем другие, 
и то же самое приходится сказать и о таксах. Эта неоднородность мате- 
риала легко могла отразиться и на правильности тех выводов, которые 
были сделаны путем его изучения. 

Вообще мы должны строго различать те два понятия, на которые 
распадается наше представление о «типе», присущем каждой группе особей. 
Последние могут быть совершенно одинаковы по своей внешности, как 
более или менее одинаковы все англичане, все животные или растения, 
относимые нами к одному виду или к одной какой-нибудь породе. Однако 
подобная однородность очень часто является только внешней или кажу- 
щейся, так как относящиеся сюда особи могут быть совершенно различными 
по своему происхождению и своим наследственным свойствам. Подобный 
тип, однородный лишь по своей внешности, Иоганнсен и предложил назвать 
фенотипом (кажущимеся типом). 

Противоположностью последнего является генотип, т.-е. тип, одно- 
родный не только по внешности, но и в смысле наследственного состава, 
в смысле обладания одинаковыми наследственными зачатками (генами). 
Сюда будут относиться прежде всего потомки одной и той же пары особей, 
если только их родители не были сами продуктом смешения двух различных 
типов, а затем и вообще все те формы, которые имеют друг с другом не 
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только чисто-внешнее сходство, но и вполне одинаковы по своему наслед- 
ственному составу. . 

Нечего и говорить, что статистическое исследование имеет дело всегда 
лишь с фенотипически однородным материалом, а вопрос о его генотипи- 
ческой однородности при этом совершенно и не поднимается, да последней, 
вероятно, никогда в таких случаях и не бывает. Это является наиболее 
слабой стороной каждого биометрического исследования и выведенных путем 
его законов, в том числе и закона регрессии. Чтобы дать полную доказа- 
тельность последнему, нужно проверить его на истинно, т.-е. на генотипи- 
чески-однородном материале, чем и занялся Иоганнсен. 

Конечно, при этом нужно. было прежде всего изменить самый метод 
исследования и заменить собирание случайного материала, правтикуемое 
биометриками, постоянным анализом свойств тех экземпляров, которые ста- 
новятся объектами исследований. Центр тяжести переносится при этом 
с массы особей, из которой исходит всякое статистическое исследование, на 
отдельную особь, и таким образом Иоганнсен пришел к тому, что он назы- 
вает принципом индивидуального испытания потомства. 

Этот принцип очень прост и давно уже применялся в бадоводственной 
и сельскохозяйственной практике. Так как впервые его ясно формулировал 
известный французский садовод Вильморен, то Иоганнсен нередко называет 
его также принципом Вильморена, хотя, конечио, поскольку дело касается 
чистой науки, правильнее говорить о принципе Иоганнсена. Сущность 
последнего состоит в том, что тщательно изолируют семена каждого отдель- 
ного материнского растения и затем наблюдают и сравнивают друг с другом 
потомство каждого из опытных растений отдельно. На помощь этому прин- 
ципу приходит еще и то, что у многих растений возможно самооплодотво- 
рение, следовательно, мы можем получить здесь от одной особи несколько 
поколений потомков без участия какого-нибудь другого растения, т.-е. иметь 
безукоризненно однородный материал, совершенно частый генотип. Для 
потомства такой одной самооплодотворяющейся особи Иоганнсен предложил 
название чистой линии, получившее теперь ‘полное гражданство 
в научной литературе. ^^ 

Таким образом, Иоганнсен задался целью проверить закон регрессии 
Гальтона не на случайно собранном материале, а на чистых линиях, при 
чем главным объектом для этого послужила обыкновенная фасоль (РЬазео[ав 
ушсаг15). 

° Иоганисеном было исследовано несколько отдельных свойств фасоли, 
но так как результаты здесь вполне совпадают друг с другом, то мы оста- 
новимся лишь на одном из них, именно на весе семян.—Если подвергнуть 
изменчивость веса семян обычному статистическому исследованию, не 
задаваясь вопросом об их происхождении и генотипической однородности, 
то мы получим обычный ряд Изменчивости: крайними членами являются 
здесь веса в 10 и 90 сантиграммов, при чем подобных семян попадается 
меньше всего, средним же весом является вес около 48 сантиграммов, 
и большинство семян имеет вес, близкий к этой средней величине (40—55 с4). 
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Если произвести опыт на этом материале, генотипическая однород- 

ность которого ‘более чем сомнительна, и получить новое поколение или 

только из наиболее крупных или только 

из наиболее мелких семян, то мы 

увидим здесь то же самое, что на- 

блюдалось Гальтоном по’ отношению 

к росту людей. Семена тех растений, 

которые получены из наиболее крупных 

и тяжелых семян, будут в среднем 

крупнее и тяжелее, семена растений, 

полученных из наиболее мелких и лег- 

ких семян, напротив, — легче. Это 

уклонение от средней величины ока- 

зывается у потомства меньше. чем 

у исходных форм, как и должно быть 

| согласно закону регрессии, раз имеет 

место частичный возврат к средней 
величине. | 

Иоганнсен, однако, не решился 

приписать этому опыту какое-либо зна- 

чение, раз он был произведен им лишь 

на фенотипически однородном мате- 

риале, и решил повторить его на 

отдельных чистых линиях фасоли, т.-е. 

с потомством одного единственного само- 

оплодотворяющегося растения. Однако 

каковы же колебания веса семян 

в подобных отдельных чистых линиях 

фасоли, & также их средний вес? 

Совпадают ли здесь ряды изменчиво- 

сти с подобным рядом для фасоли 

вообще, о котором мы уже говорили 

(10.....48.....90), или же 

в каждой чистой линии фасоли наблюда- 

ютсясвойственныетолькоей отношения? 

Определение изменчивости веса, 

семян в потомстве отдельных экзем- 

пляров этого растения, т.-е. в его 

различных чистых линиях, показало, 

что ряды изменчивости последних до- 

Рис. 16. Изменчивость семян в чистых вольно резко отличаются как друг от 

линиях фасоли — А, В, С, ), Е и в по- 

пуляции из них (А — Е). —По Иоганнсену. друга, так и от ряда изменчивости, 

приведенного нами выше для фасоли 

вообще, хотя последний и возникает из совокупности подобных рядов для 

всех чистых линий данного вида. Чтобы сделать это понятнее, приведем 
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крайние уклонения и средний вес для тех чистых линий, которые были 
найдены Иоганнсеном у фасоли, при чем все эти данные относятся к одному 
году (1902), тав как в различные годы средний вес семян под влиянием 
различных условий может заметно изменяться (см. дальше рис. 17). 

Итак, изменчивость веса семян в отдельных чистых линиях фасоли 
носила в 1902 году следующий характер: 


Наименьший Средний Наибольший 

вес. вес. вес. 

Линия А. ЗО 2 ба 500 
› В. ОБ асы 2 ПО сы в В 
хе: Эбола а 3:80 
» ,. а а: . 54,8. т а: ТО 
» Е. Е Е . . 10 
хо асы аа 9 
› С. ь с оби бб а 280 
и Не ее Ор оз: ба: сие. 2205 
Е ...454... .. 65 
›» К. О = ао .- 09 
» |. ре Ор соо оао. а О 
хх Ма х О ха: ВАО аа 5609 
я о. м ПО д: © ЗОВ а . 65 
х Оше Е 
0. Зы об ия ао 
» 0. в го ев 23:05 
› В. бы ва = ба , 60 
» ь. 220; дала: 40а . 65 
= Т... бен Об се 65 
Весь материал... —.10 .419.. . .90 


Ту же картину мы видим на рис. 16, который изображает изменчи- 
вость величины семян в пяти отдельных чистых линиях фасоли и в общей 
популяции из них. Данные таблица, и рисунок наглядно показывают нам, что 
при более тщательном исследовании многие фенотипы, т.-е. кажущиеся нам 
однородными группы животных и растений, в данном случае вид «фасоль», 
востоят на самом деле из ряда отличных друг от друга генотипов, како- 
выми являются здесь различные чистые линии фасоли. В самом деле, если 
даже не касаться других признаков и остановить внимание на одном весе 
семян, то становится вполне ясным, что потомства отдельных экземпляров 
фасоли, идущие от них чистые линии,. довольно сильно отличаются друг 
от друга. В линии А наименьший вес в 1902 году равнялся 35 сг, 
между тем в линии О эта величина была средним весом. Последний 
в линии А был равен 64 сг, а во многих других линиях (Н, Г Е, М, 
№ и др.) этот вес являлся уже предельным. Словом, вид «фасоль», 
однородный по своей внешности (фенотипически), распадается на ряд 
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отдельных чистых линий или генотипов, у которых эта однородность носит 
более глубокий характер, и именно с этими-то чистыми линиями фасоли 
Иоганнсен и поставил опыты для проверки закона регрессии Гальтона. 
Итак, что же получится в этом случае, если и здесь мы будем отби- 
рать для получения следующего поколения лишь самые крупные и самые 
мелкие семена? Иоганнсен проделал этот опыт над целым рядом чистых 
линий фасоли по отношению к их различным признакам, в течение 
нескольких лет в каждой, и всюду получил один и тот же результат. 
резко отличающийся от того результата, который был получен им до того 
на однородном лишь фенотипически материале. Оказалось, что в чистых 
линиях отбор самых крупных или самых мелких семян не 


1902 
1903 
1904 
1905 


1908 


1907 





Рис. 17. Подбор в течение 6 поколений в одной из чистых 

линий фасоли: для каждого года графически изображен сред- 

ний вес наиболее легких семян (сверху) и средний вес их 

потомства (под ними), средний вес наиболее тяжелых семян 

(снизу) и средний вес их потомства, (над ними). — По данным 
Иоганнсена из Грубера и Рюдина. 


оказывает никакого влияния на характер полученного из 
них потомства, которое имеет и в этом случае типичную для данной 
линии среднюю величину. 

Наш рис. 17 изображает результат подобного опыта © отбором самых 
тяжелых и самых легких семян в чистой линии А в течение 6 поколений. 
Хотя, например, легкие семена имели в 1901 году средний вес около. 
60 сг› а тяжелые около 70 сг, но средний вес семян в потомстве тех 
и других был близок в 64 сг — среднему весу семян в данной чистой 
линии в 1902 году. Еще заметнее сказалось это на результате опытов 
1905, 1906 и 1907 годов: например, в первом из них средний вес у потом- 
ства как легких, так и тяжелых семян был также близок к 64 сг, между 
тем для опыта были отобраны легкие семена, весившие- в среднем 43 ег, 
и тяжелые с средним весом около 73 сг. 
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Было бы излишне приводить результаты других подобных оиытов 
Иоганнсена, так как они носят совершенно тот же характер и свидетель- 
ствуют о полной ненаследственности уклонений от средней 
величины в генотипическом чистом материале, в чистых 
линиях. Возвращаясь в тем обозначениям, которые были предложены 
Гальтоном, мы можем сказать, что в чистых линиях происходит полный 
возврат к средней величине, а величина регрессии, выражаемая цифрой 
наследственности, равна здесь нулю. «Личные качества родителей, дедов 
и вообще каких-либо предков, — говорит Иоганнсен, — не оказывают, 
насколько позволяют судить об этом мои опыты, никакого влияния на сред- 
ний характер потомства». 

Чем же можно объяснить тогда результат, полученный в свое время 
Гальтоно0ом и подтвержденный многими биометриками? Исключительно 
тем, что всякое статистическое исследование имеет дело со смешанным, 
& не с тенотипически чистым материалом. В пределах каждого вида, 
породы, расы и т. д. имеется обыкновенно несколько отличающихся друг 
от друга генотипов, которые, покуда они смешаны друг с другом, произ- 
водят впечатление одного общего типа, являющегося, конечно, фенотипом. 
Начиная производить подбор в подобном смешанном материале, мы легко 
можем добиться выделения одного из его генотипов, у которого данная 
особенность вообще выражена сильнее или слабее, и этот результат легко 
может быть истолкован в том смысле, что благодаря подбору сместилась. 
средняя величина, произошла регрессия в духе Гальтона. 

Предположим, мы производим у той же фасоли отбор наиболее: 
крупных семян. Раз в нашем материале смешаны различные чистые линии, 
легко может случиться, что мы выделим при этом сперва чистую линию Е 
(средний вес 51,2 сг), затем В (средний вес 55,8 сг) и, наконец, А (сред- 
ний вес 64,2 с2), и это может быть истолковано, как последовательное 
смещение средней величины под влиянием последовательного отбора наибо- 
лее тяжелых семян. Неправильность этого взгляда станет ясна лишь 
после того, как мы прибегнем к принципу индивидуального испытания 
потомства, т.-е. начнем работать с чистыми линиями. Здесь подбор ничего 
не в состоянии сделать, и потомство крайних членов ряда носит тот же 
характер, что и потомство средних, хотя бы мы продолжали подобный под- 
бор в течение ряда поколений. 

Таким образом, исследования Иоганнсена показали, что закон регрес- 
сии применим лишь в смешанному, однородному лишь фенотипичесви 
материалу, на чистом же генотипически материале он не находит себе ни 
малейшего подтверждения и должен быть признан неправильным. Помимо 
того, при этом было выяснено истинное значение подбора, границы дей- 
ствия которого теперь могут считаться точно установленными. 

Дарвин построил свою теорию эволюции на признании подбора 
(будет ли он естественным или искусственным) тем главным началом, от 
которого зависят изменения организмов, откуда и заглавие его сочи- 
нения «Происхождение видов путем естественного подбора» (1859). 
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Особенно большое значение подбору для объяснения процесса эволюции 
было придано школой так называемых неодарвинистов, наиболее видным 
представителем которых был Вейсманн. Однако творческая роль подбора, 
способность его создавать новые наследственные изменения долгов время 
оставалась недоказанной. Исследования Гальтона, особенно его закон 
регрессии, казалось, дали полное подтверждение взглядам неодарвинистов 
на подбор, показав, что часть каждого уклонения от средней величины 
является наследственной, следовательно, путем подбора можно вызывать 
смещение средней величины в ту или иную сторону; Пирсон даже вычис- 
лил, что если бы можно было применить искусственный подбор в чело- 
веческом обществе, то через 6 поколений можно было бы получить новую. 
расу людей с средним ростом в 5 футов, который является теперь почти 
наименьшим. 

Исследования Иоганнсена разрушили эту наивную веру во «всемогу- 
щество естественного подбора», как выражался Вейсманн. Они показали, 
что подбор, действительно, смещает иногда среднюю величину, но это 
происходит лишь в смешанном материале и объясняется выделением 
отдельных генотипов или чистых линий. Как только этот процесс закон- 
чен, отдельные генотипы выделены, подбор оказывается совершенно бес- 
сильным, а средняя величина постоянной. «Подбор, — замечает Иоганн- 
сен, — только отбирает представителей уже существующих типов; эти типы 
отнюдь не создаются им постепенно —они лишь отыскиваются и изо- 
лируются». 

Впрочем, говоря 06 этом, мы несколько уже уклонились в сторону 
и перешли в обсуждению вопросов изменчивости и эволюции, которые 
лежат уже вне наших ближайших задач. В силу этого мы не будем гово- 
рить больше о других исследованиях Иоганнсена и. отметим лишь, что 
полученные им данные вскоре получили полное подтверждение с самых 
различных сторон. 

Метод чистых линий гораздо более приложим к растениям, да к тому 
же он был еще до Иоганнсена уже известен сельским хозяевам и садо- 
водам под названиями метода изоляцим или однократной селекции (выбор 
сразу одного растения с желательными особенностями). Вот почему идеи 
Иоганнсена встретили среди сельских хозяев и ботаников самый широкий 
отклик, и в настоящее время мы имеем ряд исследований над раститель- 
ными объектами, вполне подтверждающих ввыоды Иоганнсена. Сюда 
относятся работы, главным образом, над нашими сельскохозяйственными 
растениями целого ряда исследователей (особенно Фрувирта (6) и многих 
других), на которых, однако, мы останавливаться здесь не будем. Гораздо 
интереснее, что выводы Иоганисена нашли себе подтверждение и среди 
объектов, относящихся уже к животному царству, где в большинстве слу- 
чаев участие двух особей в произгедении потомства является обязательным, 
следовательно, не может быть уже и настоящих чистых линий. 

Правда, в более редких случаях и особенно у низших представителей 
животного царства наблюдается бесполое или же деветвенное размно- 
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жение, когда все потомство, как и при самооплодотворении, происходит 
только от одной особи: в этом случае можно говорить и-о чистых линиях 
У подобных организмов. ' Так, известный американский исследователь 
Дженнингс (11), изучив в этом отношении обыкновеннейшую инфузорию 
Рагатаестт, убедился, что по отношению к величине ее тела у нее 
имеется ряд различных чистых линий, изображенных на нашем рис. 18. 
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Рис. 18. Чистые линий инфузорин Рагатаестат: линия х Х обозвачает 

среднюю величину всех инфузорий, знаки -|-- средние величины отдельных 

линий, цифры — величины в тысячных долях миллиметра (микронах). — По 
Дженнингсу из Гольдшмидта. 


Поставив ряд опытов с действием подбора на это простейшее, он пришел 
к заключению, что здесь, как и во всех опытах над чистыми линиями из 
растительного царства, потомство крайних членов ряда, всегда возвращается 
к средней величине данной чистой линии. 


1 Теперь в этих случаях пользуются чаще особым термином, именно говорят уже 
не о чистых линиях, а о клонах. ‘Таким образом, чистые линии наблюдаются лишь 
там, где возможно самооплодотворение, клоны же — при бесполом и партеногенетиче- 
ском размножении. 
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Совершенно такие же результаты были получены при подборе в чистых 
линиях при бесполом размножении гидр |Ганель (9) и Лэшли (17)] и при 
партеногенетическом у дафний [ Вольтерек (31)] и тлей [Юинг (5). 

Однако еще интереснее, что то же самое удалось обнзружить у таких 
животных, которые постоянно размножаются половым путем. Подобные 
опыты "были проделаны, во-первых, Тоуэром (28) над упоминавшимся уже 
выше колорадским жучком ГерИпо{агза 4есет|Нпеайа, при чем он стремился 
добиться путем подбора увеличения темных пятен на переднеспинке 
этого жука, и Пёрлем (22, 23, 24) по отношению к числу откладываемых 
яиц у кур. И в том и в другом случае действие подбора не дало никаких 
результатов, и потомство крайних членов ряда продолжало возвращаться 
к средней величине. 

Приведем один пример из опытов Пёрля над курами. «Носкость» 
кур он определяет числом яиц, откладываемых или в течение всего года. 
или только в течение четырех зимних месяцев. Путем подбора он мог 
выделить здесь несколько линий !, довольно различных в этом отношении: 
у наиболее продуктивных из них число зимних яиц было в среднем 
больше 40, у наименее продуктивных — около 20 и ниже. Однако дальше, 
когда эти линии были уже выделены, действие подбора совершенно пере- 
стало сказываться, и куры с носкостью, например, свыше 60 зимних яиц. 
(крайние члены ряда) давали от генотипически однородных с ними пету- 
хов Потомство, у которого средняя носкость была немногим больше 
20 зимних яиц. 

Вслед за тем появилось новое исследование в этом направлении над. 
американской плодовой мухой ПгозорьЙа  шеапозазег, принадлежащее 
Мэк Довеллю (18). Он пытался увеличить путем подбора число добавоч- 
ных щетинок на груди, что и удалось ему в течение первых поколений, 
пока не были окончательно выделены отдельные генотипы, но затем подбор. 
не оказывал уже никакого влияния. Такие же результаты были получены 
у этой формы и другими исследователями. 

Нельзя не отметить, что за последние годы появились некоторые работы, 
в которых подбору приписывалось и на генотипически однородном мате- 
риале известное действие.— Сюда относится прежде всего обширное иссле- 
дование Кастля и Филлипса над подбором пятнистости у крыс (3), результаты 
которого, однако, были признаны позже и самими его авторами ошибоч- 
ными (4).— Затем известный сдвиг средней величины некоторых особенностей 
в результате подбора был описан Дженнингсом в чистых линиях корненожки 
О!Таса согопа (12), Рутом у : другой корненожки — Сепгорух асшеза 
(21), Гегнером у корненожки же АгсеЙа егёа (10), Банта у дафний (2) 
и Зелени (32) у мухи ЮОгозорЬШа шеапосажег. 


* Пёрль называет у кур потомство генотипически-однородных особей, которое 
дальше размножается без участия постороннего элемента («в себе», по выражению 
заводчиков), кровными линиями («004 Паез»). Последние более или менее 
отвечают чистым линиям в растительном царстве и клонам у форм, размножающихся 
бесполым путем. 
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Общей особенностью всех этих наблюдений является то, что подбор 
оказывал свое действие не во всех, & лишь в некоторых линиях, и ие все 
время, а лишь в течение нескольких поколений, после чего и в такой линии 
©н не давал, как и всегда, результатов. В чем здесь дело, лучше всего видно 
по последней по времени появления работе Зелени над ПОгозорЬЧа: ему 
удалось установить, что когда подбор оказывал свое действие, это сбъясня- 
лось произошедшим в такой культуре внезапным изменением генотипа — 
так называемой мутацией, о которых мы сейчас будем говорить. Подобные 
мутации наблюдаются у всех организмов —у одних чаще, у других реже, 
и авторы указаннных выше работ в своих опытах подбора наталкивались 
случайно на такие мутации, чем объясняются и полученные ими результаты. 

Словом, все эти данные показывают, что Иоганнсен был совершенно 
прав, отрицая действие подбора и регрессию в пределах генотипиче- 
ски однородного материала. Данные из животного царства, особенно где 
нет уже настоящих чистых линий, дают этому полное и окончательное 
подтверждение. 

Этот вывод Иоганисена, столь быстро подтвержденный и другими иссле- 
дованиями, представляет выдающийся интерес для учения об изменчивости. 
Очень важен он, конечно, и для учения о наследственности, но еще более 
важна его другая сторона.— Иселедования Иоганнсена нанесли сильный 
удар всем построениям биометриков, показав, что они строят свои здания 
в области учения о наследственности в значительной степени на песке, 
имея дело лишь с фенотипически-(а не генотипически-) чистым материа- 
лом. Все законы, выведенные при помощи статистических приемов иселе- 
дования, являются поэтому отнюдь не биологическими законами, действи- 
тельно управляющими данным явлением, а чисто статистическими закон- 
ностями, выведенными путем наблюдения множества отдельных случаев, 
истинные причины которых как были, так и остаются при этом все же 
неясными. 

Биометрикам казалось, что они открыли новую эпоху в изучении 
наследственности, что они в скором времени выяснят истинные законы 
последней, при том облеченные в точную математическую форму. Однако 
все это оказалось увлечением, а основной путь этой школы ошибочным. 
«Мы должны разрабатывать учение о наследственности с помощью мате- 
матики, но не как математическую дисциплину», очень метко выразился 
по этому поводу Иоганисен, подчеркнув при этом основную ошибку Гальтона 
и’ его последователей. 

Это же замечание указывает. нам в то же время и на положительную 
сторону деятельности биометриков, сохранившую свое значение, несмотря 
на все сделанные ими ошибки. Раз учение о наследственности (как, впро- 
чем, и все естественно-исторические дисциплины) должно разрабатываться 
с помощью математики, то безусловно велика заслуга того, кто впервые 
попытался это сделать. Выше же мы отмечали уже, что Иоганнеен при- 
знает Гальтона основателем точного учения о наследственности именно 
за то, что последний впервые применил здесь математические приемы иссле- 
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дования. В этом и заключается та положительная сторона деятельности 
биометрической школы; которую мы должны в заключение отметить. 

Внесение точных математических приемов в науку может быть правильно 
оценено лишь тем, кто, работая раньше без этих приемов, применил их затем 
при своем исследовании. Необыкновенная убедительность всех выводов Иоганн- 
сена и обусловливается именно тем, что он все время работал с помощью 
этих приемов, разрабатывая не случайно собранный статистический мате- 
риал, а Данные специально поставленных для этого опытов. Если последнее 
является всецело его личной заслугой, то математическими приемами иссле- 
дования он был обязан Гальтону и биометрикам, как обязано им этим 
все современное учение о наследственности. ! 

Мы видели уже, что попытки осветить явления наследственности 
чисто-умозрительным путем потерпели полное фиаско и послужили лишь 
толчком к экспериментальному ‘исследованию. Такова же в общем была. 
судьба и другой попытки, именно статистического изучения явлений наслед- 
ственности, предложенного в свое время Гальтоном. После исследования 
Иоганнсена стала ясна ошибочность этого метода и необходимость работать. 
всегда с чистым материалом. Для выяснения же чистоты материала, необхо- 
димо, как мы знаем, индивидуальное испытание потомства, а это условие 
может быть соблюдено лишь при опытном исследовании. 

Только экспериментальное исследование допускает в области явлений 
наследственности истинный анализ фактов и позволяет открыть управляющие 
ими законы благодаря возможности иметь здесь дело с генотипически 
чистым материалом, работать, так сказать, с «чистыми культурами».— 
«Там, где нет чистой культуры,— говорит Иоганнсен,— нет и правильного: 
понимания, а может быть только’ путаница и ошибки». Вот почему переход. 
учения о наследственности от умозрительных спекуляций и статистических 
приемов исследования к эксперименту и создал для него новую эру, во время 
которой оно начало и продолжает и до сих пор быстро развиваться. 

Однако, прежде чем переходить к рассмотрению этого нового экспери- 
ментального направления в учении о наследственности, мы должны коснуться 
еще одного вопроса —каким образом возникают новые наслед- 
ственные свойства создаются новые генотипические 
‘различия? Вопрос этот, как и учение о подборе, более подробно рассма- 
тривается в учении об изменчивости (1), но здесь все же мы должны ска- 
зать о нем несколько слов. 

В прежнее время причину появления новых свойств одни видели 
во влиянии среды, другие, напротив, в подборе. Однако данные современ- 
ной генетики не подтверждают ни точки зрения неоламаркистов, ни точки 
зрения неодарвинистов: приобретенные свойства, как мы видели выше, 


' Мы вмеем при этом в виду деятельность биометриков лишь в области учения 
о наследственности. Что касается до другого отдела генетики, т.-е, учения об измен-. 
чивости, то значение здесь этой школы (особенно Пирсона) очень большое, но разбор. 
этой стороны вопроса уже не входит в нашу задачу. 
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ненаследственны и подбор не создает новых генотипических различий. 
Откуда же возникают последние? 

На это отвечает нам мутационная теория, разработанная К,ор- 
жинским (16) и де-Фризом (29, 30) почти одновременно с учением 
о чистых линиях. Иоганнсена и являющаяся также одним из основных 
построений современной генетики. 

Под именем мутации теперь понимают внезапное изменение 
тенотипа, при том происходящее заведомо без участия скрещи- 
вания. Подобные изменения возни- 
кают всегда внезапно, путем скачка, | 
почему их и называли прежде скачко-‘' 
образными изменениями. 

Случаи внезапного появления но- 
вых форм, резко отличающихся от своих 
родителей, были известны уже давно, 
межту прочим и Дарвину, но на эти 
скачкообразные изменения до самого 
конца ХХ века в общем обращали 
мало внимания. 

В 1899 тоду появилась работа 
Коржинского, в которой был собран 
обширный литературный материал, сви- 
детельствующий о широком распростра- 
нении мутаций — или, как называл их 
этот автор, гетерогенных вариаций — 
в природе. Год спустя вышел первый 
том обширного труда де-Фриза, посвя- 
щенного ‘мутационной теории, где это 
явление описывалось уже на основании 
собственных наблюдений этого исследо- 
вателя над различными растениями. 

Гзавным объектом де-Фриза была 
так называемая энотера Ламарка (Оепо- 
Шега ГатагсЮапа), крупное растение 
из семейства онагриковых, завезенное 
в Европу из Америки (рис. 19). Куль- рис. 19. Оепофега Татаговапа. — По. 
тивируя это растение в своем опытном де-Фризу из Гольдшмидта. 
саду в Амстердаме, начиная с 1886 
тода, де-Фриз получал кроме нормальных энотер заметно уклонявшиеся’ 
от них формы, которые при дальнейшем разведении сохраняли полное: 
постоянство и были названы им мутантами, тогда как процесс воз-. 
никновения этих форм получил от него название мутации. Нередко. 
впрочем, термины мутация и мутант употребляются как синонимы, 


а процесс их появления называется мутационной изменчи- 
ВОСТЬЮ., 
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Примеры мутантов у энотеры изображены на рис. 20 и 21. Одна 
из них, так называемая карликовая энотера (ОепоШега папеЙа— рис. 20 Ви С) 
отличается от нормальной энотеры Ламарка (рис. 19) своим ростом, дости- 
гающим всего одной четверти роста последней. Другой мутант — Оепо!фега 
габгтегу1 (рис. 20А) характеризуется присутствием красных жилок на листьях 
и плодах, третий — Оепошега 21а5 (рис. 21) отличается крупным ростом, боль- 
шими цветами, плодами, семенами и 
т. д. Вее эти формы сохранили свои 








Рис. 20. Е энотеры: А — Оеп. 


гаЪгтегу!з, Ви С — Оеп. папеЙа. — По  ! Рис. 21. Мутант энотеры — Оеп. 21аз. — По 
де-Фризу из Гольдшмидта. де-Фризу из Гольдшмидта. 


отличительные черты и в следующих поколениях, т,-е. они оказались 
наследственными и, несомненно, при их возникновении произошло изменение 
тенотипа, что больше веего и характеризует мутации как таковые. 

‚ Число подобных мутантов было в опытах де-Фриза очень невелико: 
в среднем с 1886 по 1900 год оно составило всего 11/55/, всех полученных 
за это время энотер, хотя в некоторые годы этот «мутационный процент» 
поднимался выше, достигая иногда 3 — 4/4. Быть может, при этом играли 
роль какие-нибудь чисто внешние условия, благоприятствовавшие в эти 
годы большему появлению мутаций. 


рр р и Е 
=ШщШ—— ыы к»о»›— рик иешиек 
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После того, как работами Коржинского и де-Фриза был установлен. 
самый факт существования мутационной изменчивости, оставалось выяснить 
распространение этого явления среди различных организмов. Работы после- 
дующих лет показали, что оно принадлежит к числу чрезвычайно широко 
распространенных в природе и встречается довольно часто у самых 
различных организмов. Как только какой-нибудь вид животных и расте- 
ний берется в культуру и подвергается внимательному наблюдению, так сей- 
час же у него констатаруется п явление новых мутаций. 

В нашу задачу здесь не входит рассмотрение мутаций у различных 
животных и растений, для чего мы отсылаем читателя хотя бы к нашей книге 
«Изменчивость и методы ее изучения» (1), где, впрочем, отмечены лишь 
наиболее важные случаи этого рода, так как число мутаций, ставших извест- 
ными за последнюю четверть века, исчисляется сотнями. Из этого обшир- 
нейшего материала по мутациям мы можем отметить здесь лишь два, три 
наиболее важных пункта. 

К числу подобных пунктов относится открытие мутаций в чие6- 
тых линиях у некоторых растений, что впервые наблюдалось 
Иоганнсеном у фасоли (14). Мы видели выше, что чистые линии у этого 
растения отличаются друг от друга очень незначительно, обыкновенно только 
своими средними величинами; сообразно с этим и мутационная изменчивость 
выражалась здесь в том, Что средняя величина известного признака сме- 
щалась у мутации на несколько процентов против этбй величины у исходной 
формы, и в результате получалась новая чистая линия. Так, в одном 
из опычов Иоганисена отношение ширины семени к его длине составляло 
у чистой линии Ё в среднем 75%/,, а, у получившихся из нее мутаций у одной 
оно было несколько ниже 70%/,, а у другой несколько выше 79%/,, при чем 
эти различия в средних величинах на 4 —5°/, оказались постоянными 
и в следующих поколениях. 

Эти данные чрезвычайно важны в двух отношениях. Во-первых, нахо- 
ждение мутаций в чистых линиях окончательно доказывает действительное 
существование этого явления, так как здесь. конечно, не может быть и речи 
о каком-либо участии скрещивания. Во-вторых, мы видим при этом, что 
мутационным путем возникают не только более резкие скачкообразные изме- 
нения, как те, на которые обратили в первую голову внимание Коржинский, 
де-Фриз и другие, но и более мелкие — в одних средних величинах, которые, 
вероятно, ‘особенно важны для эволюции организмов. В отличие от более 
резких или скачкообразных мутаций эти случаи можно назвать 
ступенчатыми мутациями, хотя, конечно, между теми и другими 
нет какого-либо принципиального различия и все дело сводится в обоих 
случаях в изменению генотипической структуры, к появлению нового наслед- 
ственного свойства. 

Но что, однако, обусловливает собою это изменение генотипа, т.-е. 
появление мутации? Этот вопрос разрабатывался, главным образом, на, осно- 
вании изучения мутаций, наблюдавшихся у некоторых представителей 
животного царства. Впервые последние были обнаружены здесь Тоуэром 
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у уже известного нам волорадского жука Герипойагза Чесет\пеаа и у дру: 
гих близких в нему видов (28). Несколько мутаций этого жука изображены 
на рис. 22. Подобно мутантам у энотеры, и эти формы попадались в есте- 
ственных условиях очень редко, так что за несколько лет Тоуэр на 200 000 
нормальных Герипойагва Чесет!пеаёа собрал всего 118 различных мутантов 
эгого вида, что составляет всего около 0,06%/,. Впрочем, и здесь бывали 
случаи, когда этот мутационный процент заметно повышался, достигнув 
однажды 1,19/.. 

Однако, когда Тоуэр стал подвергать колорадского жука воздействию 
сильно измененных внешних условий (см. выше стр. 37 и рис. 9), он добился 
путем воздействия их на половые клетки во время особого «чувствительного 
периода» в жизни жука заметного увеличения числа мутаций в ближай- 
шем же поколении. При этом появлялась не только изображенная на, рис. 9 
мутация ра!Ча, но и другие (потасо!офогах, 1огаоза‚ шеагисиш и т. д.). 

Выше мы говорили уже об этих опытах Тоуэра и отмечали, что 
за последнее время они возбудили ряд очень больших сомнений, так как 





3 


Рис. 22. `Колорадский жук Герипо{агза есешНпеза (1) и его мута- 
ции — рада (8), деесюрипаа{а 8) и югоза (4).—По Тоуэру из Баура. 


Тоуэр недостаточно следил за чистотою материала и кроме того, быть может, 
он столкнулся при этом со случаем длительных модификаций. Тем не менее 
едва ли было бы правильно распространять эту точку зрения на все слу- 
чаи данного рода. В частности вполне возможно, что в тех опытах Сток- 
карда и Папаниколау или Багга и МЛиттля, о которых говорилось выше 
(см. стр. 38), под влиявием алкоголя или рентгеновских лучей происходило 
изменение генотипической структуры половых клеток, что и приводило 
к возникновению мутации в виде известного наследственного уродства. 
Таким образом можно допустить, что при возникновении бластогенных 
изменений под влиянием сильных внешних воздействий на половые клетки 
могут появляться не только длительные модификации, но и настоящие 
мутации. 

Однако еще более неправильным было бы признавать, что для возни- 
кновения новой мутации каждый раз необходимо какое-то сильное воздей- 
ствие со стороны внешнего мира на организм. Напротив, в целом ряде 
чрезвычайно точно изученных случаев не удавалось подметить какой-либо 
связи между появлением мутаций и изменением внешних условий или же 
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замечалось, ‚что изменение во внешних условиях только несколько усиливает 
мутационную изменчивость, которая существовала уже до того раньше. 

Так, первое место среди всех организмов по своему богатству мута- 
циями занимает теперь маленькая плодовая муха ПгозорЬЙа ше]апозазет, 
послужившая объектом, на котором Моргану и его школе удалось сделать 
ряд интереснейших открытий в области изучения механизма, наследственной 
передачи (21), о чем мы будем подробно говорить дальше. Число мутаций 
у дрозофилы превышает теперь 300 и некоторые из них изображены дальше 
на рие. 14. 

Казалось бы, при таком исключительном богатстве мутациями именно 
у этой формы можно было бы легко наблюдать, каким образом влияют 
на их появление различные раздражители из внешнего мира. Однако все 
попытки Моргана увеличить число мутаций, действуя на исходные формы 
эфиром и другими этентами, не увенчались заметным успехом (20). 
К тому же самому результату пришел недавно, повторив эти опыты 
Моргана, и Манн (19). Повидимому, у дрозофилы нет какой-либо опреде- 
ленной зависимости между мутационной изменчивостью и воздействиями 
внешней среды, и то же самое наблюдается у многих других организмов. 

В то же время прежде всего у дрозофилы, а затем у некоторых дру- 
гих объектов удалось установить внутренние причины мутацион-. 
ной изменчивости, и они, как это мы увидим дальше, сводятся 
к известным изменениям в хроматине половых клеток, 
который, повидимому, и является носителем наследственных свойств. В этом 
и заключается, согласно современным представлениям, основная причина, 
каждой мутации. Иногда, такое изменение в наследственной субстанции поло- 
вых клеток, быть может, возникает под влиянием сильных воздействий, иду- 
щих из внешнего мира, но гораздо чаще эти изменения в хроматине зависят 
от причин внутреннего характера, скрытых в самом организме, а внешние. 
условия только способствуют их большему или меньшему проявлению. 
Такова современная точка зрения на причины возникновения новых наелед- 
ственных свойств, вполне гармовирующая с тем, что мы установили выше 
о наследственности ‘приобретенных признаков. 


ГЛАВА ТУ. 
Закон Менделя. 


Тибридизация.— Открытие Менделя.— Случай моногибридов.— Случаи дигибридов и поли- 

гибридов. — Скрещивание гибреда с исходной формой. Примеры мевделистической 

наследственности. — Правило преобладания.— Гипотеза присутствия-отсутствия.— Закон 

расшепления.— Совпадение наблюдаемых цифр © ожидаемыми — Способ определения 
сортов гамет у гибрида. 


Новое направление в учении о наследственности, носящее название 
м6енделизма, может быть вкратце охарактеризовано, как экспери- 
ментальное исследование помесей. Впрочем, как мы скоро уви- 
дим, это определение является теперь слишком узким, так как менделизм 
имеет в настоящее время уже более обширную область применения. 

Под именем помеси, гибрида, или бастарда, понимают всякий 
продукт скрещивания двух различных форм, чем бы они ни отличались 
друг. от друга! т.-6е. независимо от того, относятся ли смешивающиеся 
друг с дру!ом особи к различным расам или разновидностями одного и того 
же вида, или же это булут различные виды одного рода, или, наконец, 
что бывает особенно редко, виды различных родов. Мы не приводим сей- 
час же примеров этих различных скрещиваний, так как встретимся с ними 
много раз во время дальнейшего изложения. — Заметим, что более старые 
авторы проводили различие между скрещиваниями пород или разно- 
видностей в пределах одного вида и скрещиваниями различных видов. 
Название помеси, или иначе метиса, приурочивалось при этом лишь про- 
дукту скрещивания пород или разновидностей, т.-е. форм, относящихся 
к одному виду, видовые же скрещивания назывались гибридами и бастар- 
дами. При этом принималось, будто помеси или метисы плодовиты, гибриды 
же или бастарды бесплодны, что, как мы увидим дальше, далеко не всегда 
отвечает существующим отношениям. Так как граница между видом и раз- 
новидностью может быть проведена чисто условно, то нет решительно 
никакой надобности проводить различие и между помесью и гибридом, 
почему в настоящее время эти термины употребляются, как синонимы, 
по отношению ко всяким скрещиваниям. 


1 Это определение носит чисто генеалогический характер; с более точным физио- 
логическим определением мы познакомимся дальше. 
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Отметим здесь же, что двойное происхождение каждой помеси нередко 
обозначают знаком Х, поставленным между названиями отца и матери, 
при чем лучше имя матери ставить всегда первым.! Таким образом, 
«белый горошек Х красный горошек» обозначает помесь, полученную от опы- 
ления белого горошка пыльцой с красного; «лошадь Х осел» — гибрида между 
кобылой и ослом (мула), & «осел Х лошадь» — гибрида между ослицей 
и жеребцом (лошака); «СаШиз дотезисиз Ж РВазапиз со] сиз» — помесь 
от курицы и фазана и т. д. 

Гибриды, особенно между более далекими друг от друга формами, 
издавна уже привлекали в себе виимание, и многие из них, в роде мулов, 
лошаков и т. д. были общеизвестны с незапамятных времен. Научное 
изучение помесей началось тоже довольно давно: в растительном царстве 
эти формы изучались Кёльрейтером еще в восемнадцатом столетии, а в сере- 
дине девятнадцатого века этим вопросом занимался уже ряд исследователей 
(Гэртнер, Ноден, Вихура и др.). Однако, законы гизридизации оставались 
совершенно неясными, что лучше всего видно, если просмотреть хотя бы книгу 
Дарвина о прирученных животных и возделываемых растениях, в которой 
он посвящает скрещиванию несколько глав. , 

Важность этого вопроса была тем не менее ясна уже для Дарвина; 
ясно сознавали это и авторы умозрительных теорий наследственности, 
особенно де-Фриз. Говоря в своей книге «Внутриклеточный пангенезис» 
о составе организмов из отдельных наследственвых свойств, (см. стр. 17), 
де-Фриз выражается таким образом: «Никогда состав каждото организма 
из отдельных факторов не становится столь ясным, как во время гибри- 
дизации и скрещивания». Для иллюстрации своей гипотезы переноса он 
ссылается также на различных гибридов, отношения у которых, по его 
словам, «особенно ясны и доказательны». 

Подобная точка зрения привела де-Фриза к мысли заняться самому 
изучением законов, управляющих скрещиванием, и, приступив к этому 
вопросу, он скоро сделал неожиданное и чрезвычайно важное открытие— 
именно, что все эти законы были давно уже открыты другим исследовате- 
лем, но работа последнего была в свое время забыта и пролежала под 
спудом около 30 лет. Имя этого исследователя, бывшего еперва монахом, 
& затем настоятелем. монастыря в Брунне (Моравия), Грегор (в миру 
Иоганн) Мендель а его работа о растительных гибридах была напеча- 
тана в Трудах Естественно-Исторического Общества в Брюние в 1865 году. 

| Иоганн Мендель родился в доме мелкого крестьянина в австрийской 
Силезии в 1822 году. По окончании гимназии он поступил в 1843 году 
монахом в августинский монастырь в Брюнне, приняв при этом имя Грегора. 
На средства этого монастыря он учился затем в венском университете 


, На этот счет нет еще общего международного соглашения, почему некоторые 
ставят впереди название отца. Однако, мы решительно настаиваем на указанном здесь 
способе обозначения, принятом де-Фризом, Иоганисеном и многими другими. Не следует 
забывать, что зачастую отец гибрида сомнителен или даже неизвестен, мать же почти 
всегда не вызывает сомнений. 
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(1851—1853) и, вернувшись в Брюнн, занял место преподавателя физики 
и естественных наук в местном реальном училище. К этому времени 
(1854—1868) и относятся его опыты с гибридами, о которых он опублико- 
вал только две работы (1, 2). Интересно, что Нэгели не только знал о рабо- 
тах Менделя, но даже состоял с вим в переписке, однако и он прошел 
мимо этого выдающегося открытия. — В 1868 году Мендель был избран 
прелатом и не имел уже более времени для своих научных исследований. 
Умер он в 1884 году, едва ли предчувствуя, что через каких-нибудь 
полтора десятка лет его имя станет известно всему ученому миру, а еще 
через 10 лет ему будет воздвигнут в Брюнне памятник, сооруженный 
на средства, собранные среди естествоиспытателей различных стран. 

Де-Фриз познакомился с работой Менделя, сразу оценив всю важность 
сделанного им открытия, в 1900 году. Независимо от него и друг от друга, 
и одновременно с ним то же «открытие» сделали два других ботаника— 
Корренс и Чермак, также занимавшиеся в то время этими вопросами.— 
Опыты Менделя сразу привлекли к себе общее внимание и дали толчок 
к повторению их и дальнейшим открытиям в том же направлении у самых 
различных организмов. С 1900 года начинается быстрое развитие всего 
учения о наследственности, ставшего теперь на твердую почву опытного 
исследования, почему этот год мы и назвали выше поворотным пунктом для 
интересующей нас дисциплины. К, менделизму, кав к господствующему напра- 
влению в учении о наследственности, приблизительно в то же время при- 
соединяются метод чистых линий, введенный в науку Иоганнсеном (1903). 
и мутационная теория, нредложенная де-Фризом (1901). Последняя, впиро- 
чем, относится всецело уже к учению об изменчивости. 

За протекшие четверть века со времени вторичного открытия законов 
Менделя по менделизму, как называют теперь созданное им направле- 
ние в науке о наследственности, появилось чрезвычайно большое количество 
исследований. Первое место принадлежит здесь английским и американским 
авторам, среди которых можно назвать имена Бэтсона, Кастля, Дэвенпорта, 
Донкастера, Иста, Моргана, Пёрля, Пённетта, Шулля и многих других. 
За ними идут немецкие исследователи, особенно Баур, Гольдшмидт, Кор- 
рене, Ланг и Чермак. Наконец, здесь же необходимо упомянуть фравцуза 
Кэно, шведа Нильссона-Эле и японца Тойяма. С работами всех перечис- 
ленных авторов нам не раз придется иметь дело во время последующего 
изложения. 

Переходя теперь к законам Менделя, мы изложим их в том 
виде, как это было сделано их автором в работе «Опыты над раститель- 
ными гибридами» (1), и лишь затем перейдем к современному положению 
вопроса. | 

Главным объектом Менделя был обыкновенный горох (Рвит ваНуит), 
который представляет целый ряд удобств для подобных опытов скрещива- 
ния: у него много отличающихся друг от друга самыми различными при- 
знаками сортов; благодаря устройству цвета нежелательный занос чужой 
пыльцы довольно труден, а кроме того это растение легко допускает само- 
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опыление, т.-е. мы можем иметь здесь то, что выше было названо чистыми 
линиями, Что касается до выбранных для опытов пород гороха, то разли-. 
чия между ними наблюдались в самых разнообразных органах; так, между 
прочим, здесь могли быть следующие противоположные друг другу признаки: 


семена круглые или неправильно-угловатой формы, морщинистые, 

семядоли окрашены в желтый или в зеленый цвет, | 

цветы окрашенные (красные, фиолетовые) или белые, 

бобы гладкие или с перетяжками, 

незрелый б0б зеленый или желтый, 

цветы расположены вдоль стебля или собраны на вер- 
щине его, 

стебель длинный или очень короткий. 


Скрещиваемые растения отличались друг от друга или только одним 
подобным признаком, или двумя, или большим числом. Конечно, все отно- 
шения у помесей в случае. различия только в одном признаке. гораздо 
проще, почему и мы, следуя изложению Менделя, начнем с этого наиболее 
простого случая, а от него уже перейдем к другим, более сложным. Заме- 
тим, Что теперь помеси от родителей, отличающихся каким-нибудь одним 
признаком, называют моногибридами, если исходные формы отли- 
чаются двумя признаками — дигибридами, в случае трех признаков— 
тригибридами ит. д. Мы начнем, таким образом, с наиболее простого 
случая моногибридов.. 

Первое поколение помесей, какими бы из перечисленных выше при- 
знаков ни отличались их родители, отнюдь не обнаруживало в опытах 
Менделя смешения родителеских особенностей, не было, так сказать, про- 
межуточным между ними, а всегда получало. один из противоположных 
признаков исходных форм. Это была при этом всегда та особенность, кото- 
рая напечатана выше в разрядку, т.-е у гибридов наблюдались лишь 
круглые и желтые семена, окрашенные цветы, гладкие и зеленые в незрелом 
состоянии бобы и т. д. Противоположный. каждому из этих признаков 
(морщинистые и зеленые семена, белые цветы и пр.) исчезал и не появлялся 
ни у одного из этих гибридов первого поколения. При этом было совер- 
шенно безразлично, у кого из исходных форм был данный признак, т.е. 
у пестичного (женского) или тычиночного (мужского) экземпляра: на потом- 
стве. это различие ничем не отражалось. — Те особенности, которые пере- 
даются от исходных форм гибридам, Мендель назвал доминирующими 
(преобладающими), те же, которые у последних исчезают, рецессив- 
ными (отступающими). Разумеется, только опыт в каждом данном случае 
может сказать, относится ли тот или иной признак в числу доминирующих 
или же он, наоборот, рецессивен. Однако, раз уже этот опыт поставлен. 
мы можем быть твердо уверены, что и в дальнейшем первое поколение 
помесей будет обнаруживать только доминирующую особенность. 

В этом сказывается первый закон или, лучше сказать, правило Мен-. 
деля —правило преобладания, как назвал его Коррене. Насколько. 
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оно справедливо вообще и применимо ко всем формам, мы увидим из даль- 
-знейшего изложения. 

Какова, однако, будет дальнейшая судьба первого поколения помесей 
(в данном случае моногибридов), получивших только доминирующий при- 
знак и утерявших рецессивный? Сохраняют ли они свой вид неизменным 
и в следующих поколениях? — Опыты Менделя показали, что это не так, 
что во втором поколении на ряду с доминирующими появляются и рецес- 
сивные признаки. При этом число растений с теми и другими строго 
постоянно и выражается отношением 3:1, т.-е. из 4 растений этого поко- 
ления 3 имеют доминирующий и 1 — рецес- 
сивный признак. Это правило совершенно не 
знает исключений, и ни в одном опыте не 
наблюдалось переходных форм. Гибриды гороха, 
например, выросшие из желтых семян, давали 
как желтые, так и зеленые семена, но послед- 
них в три раза меньше (рис. 23); то же самое 
наблюдалось и по отношению к любой другой 
паре признаков. 

Что касается до указанного отношения 
3:1, то, конечно, действительные числа тем 
ближе к этому идеальному пределу, чем боль- 
шее число форм вами получено. Так, на 
рис. 23 изображено всего 57 горошин, и здесь. 
отношение желтых к зеленым (42:15) лишь 
приблизительно отвечает: требуемому отноше- 
нию. В опыте Менделя было получено ве- 
СкОЛЬЕО ТЫСЯЧ сечян, и в этом слу.ае полу- 
Рис. 23, Гибридный горох от ченное отношение было уже чрезвычайно близко 
скрещивания растений одного К идеальному, именно 6022: 2001, т.-е. 3,1 : 1. 
с желтыми, другого с зелеными Этого обстоятельства не следует упускать из 
семенами, при чем его семена, $ ь 
находятся в состоянии расще- Вида при дальнейшем изложелии. 
пления на 3 желтых (черные) Если теперь проследить дальнейшую: 
и 1 зеленое (белые). — По Дер- 

бишайру из Гольдшмидта. судьбу наших гибридов, т.-е. получить от них 
одно или несколько Поколений, то мы скоро 

убедимся, что они разделяются на две равных и резко отличающихся друг от 
друга группы. Половива всех гибридов второго поколения остается постоянной 
по всем своим особенностям и в третьем и во всех следующих поколениях, при 
чем сюда относятся все рецессивные формы (одна, четверть общего количества) 
и одна треть доминантных (также четверть общего количества). Напротив, 
в потомстве двух других третей доминантных форм, составляющих половину 
общего количества всех гибридов второго поколения, появляются снова как 
доминантные, так и рецессивные формы, опять в отношении 3:1. Их дальней- 
шая судьба будет такой же: половина (все рецессивные и треть доминантных ) 
остается дальше постоянной, другая половина (остальные доминантные формы) 
производит в следующем поколении снова два рода особей и т. д. (рис. 24). 
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В этом состоит второй и наиболее важный закон Менделя — закон 
расщепления,! как назвал его впервые де-Фриз. — Если мы обозначим, 
как это делал еше Мендель и как это является теперь общепринятым, 
доминирующую особенность большой буквой, а отвечающую ей рецессивную 
малой, затем буквой Р исходные формы и буквами Е, и Е, первое и второе 
поколение гибридов, то оба закона Менделя в случае моногибридов можно 
схематически изобразить таким образом: 


Р АЖха ВЖЬ Схс 
Е Аа ВЬ Сс 


Е, | А+ 2Аа-а | В+ЭВЬТЬ | С+2 (ес 


РС. Р 


ООО ОООФЕСОС 

ООО. ООО ООС 

ОООО ооо о ® 

ЗО я 58 о оо оо оо 
О о@ 2” ФоФФо 


Рис. 24. Опыты Менделя с горохом: скрещивавие гороха с желтыми и 
зелеными семенами; Р — исходвые формы; Р,, Е., Е, Е. — поколения гибри- 
дов; светлым обозначены желтые, темным зеленые семена. — Из Гензелера. 


Формы, имеющие рецессивные признаки в скрытом виде и обнаружи- 
вающие их далее в своем потомстве, т.-е., как говорят теперь, формы 
расщепляющиеся, обозначены нами двумя буквами — Аа, ВБ, (Сс, хотя 
по своей внешности они ничем не отличаются от чистых форм А, В, С, 
так как у них доминирующая особенность прикрывает рецессивную, делая 
ее незаметной. 

Теперь мы должны перейти к более сложным случаям, именно 
к дигибридным и тригибридным скрещиваниям, однако для лучшего пони- 
мания наблюдающихся у них отношений удобнее предварительно рассмотреть 
предложенную Менделем гипотезу о половых клетках гибридов, которая 


1 Бра{Кипсс5езе! по-немецки, |а\у оЁ зестезайоп по-английски. 
3 ОТ слов: рагешае, ЙЦцае. Этот способ обозначения предложен Бэтсоном. 
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получила также название гипотезы чистоты гамет.! — Согласно 
последней, в половых клетках гибридов отнюдь не происходит смешения 
родительских особенностей, а они, напротив, чисты, т.-е. в случае моно- 
гибридов, например, половина всех гамет имеет признак одной исходной 
формы, другая половина—признав другой. В более сложных случаях, когда 
исходные формы отличаются друг от друга несколькими признаками, поло- 
вые клетки у помесей между ними состоят уже не из двух, а из большего 
числа сортов, которое отвечает числу всех возможных сочетаний из дан- 
ного количества признаков. Все это, конечно, не более как гипотеза, кото- 
рую едва ли когда-нибудь удастся проверить, но она чрезвычайно хорошо 
гармонирует со всеми наблюдающимися в опыте отношениями, так что 
можно даже, исходя из этого гипотетического представления, предугадать, 
что произойдет в действительности при том или ином скрещивании. 

В самом деле, мы видели уже, что у моногибридов во втором поколении 
происходит расщепление в отношении 1:2:1; спрашивается: как можно 
объяснить это явление, исходя из гипотезы чистоты гамет? — Согласно 
последней, половые клетки гибридов чисты; значит, у гибрида Аа должны 
быть два сорта гамет: один с особенностью А, другой © особенностью а; 
мы обозначим их теми же буквами. При самооплодотворении или вообще 
при родственном скрещивании происходит соединение двух порций совер- 
шенно одинаковых половых продуктов: в данном случаб состоящих напо- 
ловину из клеток А и наполовину из клеток а. Что же произойдет в резуль- 
тате подобного полового акта? Это лучше всего пояснит нам следующая 
маленькая схема: 

[®) А а 
1х 
Ф А 

Из нее мы сразу видим, что здесь возможно 4 случая: соединение 
АсА, аса А от мужского экземпляра са от женского и А от женского 
са от мужского. Последние два соединения тождественны; следовательно, 
мы имеем здесь лишь три комбинации гамет или, как говорят, три различ- 
ных зиготы: 


АА -|- 2Аа -|- аа. 


Не трудно видеть, что первая и последняя из них являются чистыми, 
какими были исходные формы гибридов; следовательно, при размножении 
они будут давать начало лишь подобным им формам. Напротив, зиготы 
типа Аа являются гибридными и будут При дальнейшем размножении 
так же расщепляться, как и произведший их гибрид. Отсюда, наконец, 
получается указанное и выше отношение 1:2:1. 


1 Напомним, что половые клетки часто называются также гаметами, & продукт 
их слияния -- зиготой, откуда название «гомозигота», «гетерозигота», с которыми мы 
встретимся дальше. 


енто мии чо р ии = 
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Раз мы говорим об этом, отметим здесь же, что в настоящее время 
существуют особые термины для обозначевия этих двух родов зигот 
или, что то же самое, различных особей, предложенные, как и многое 
другое, Бэтсоном. Одни 0соби вполне чисты и производят лишь себе 
подобных 060бей: это говорит за их происхождение из двух одинако- 
вых гамет и их называют гомозиготами. Другие особи имеют гиб- 
ридный характер; что выражается в их расщеплении при размноже- 
нии: очевидно, они произошли из различных гамет, и это будут гетеро- 
ЗИГОТЫ. — Теперь мы можем дать и более точное физиологическое 
определение гибрида: именно —гибрид есть гетерозигота, & про- 
исходит ли он от различных или от одинаковых. форм (например, 
если это гибрид второго, третьего поколения) — это уже не имеет особен- 
ного значения. 

Гетерозиготы приходится обозначать всегда, конечно, двумя различ- 
ными буквами (Аа и ВЬ ит. д.). Соответственно с этим теперь принято 
обозначать и гомозиготы тоже двумя, но уже одинаковыми буквами 
(АА, ВВ ит. д.), а не одной, как это мы делали раньше. При этом как бы 
учитывается двойное происхождение каждой гомозиготы из двух одинако- 
вых гамет. | —” 

Возвратимся, однако, к опытам Менделя с горохом и перейдем 
к скрещиванию гибридов, отличающихся двумя парами признаков. Что 
касается до их первого поколения, то, согласно правилу преобладания, оно 
получает и здесь только доминирующие признаки, притом независимо 
от того, как последние были распределены у родительских форм. Если оцна 
из них имеет, например, желтые и круглые семена, а другая зеленые 
и морщинистые, то помесь вполне сходна с первым растением. Если, наобо- 
рот, одна из исходных форм имеет зеленые и круглые семена, а другая 
желтые и морщинистые, то гибрид носит тот же характер, как и в первом 
случае, но при этом он является как бы промежуточным между обеими 
родительскими формами, взяв от каждой по одной особенности. Словом, 
АВ Х а и АБХ аВ дают совершенно одинаковый результат, именно АВ 
(вернее АаВЬ). 

Во втором поколении дигибридов наблюдается также расщепление, 
но уже более сложное, детали которого станут понятнее, ‘если исходить 
из гипотезы чистоты гамет. В самом деле, согласно последней, у дигибрида 
первого поколения АаВЬ (допустим. что А и а — желтые и зеленые семена, 
Ви 6 — круглая и морщинистая их форма) должно быть 4 сорта половых 
клеток,  т.-е. те четыре сочетания, которые можно сделать из 4 элементов, 
а именно. АВ, АБ, аВ и а. Наш рис. 25 изображает все эти отношения 
в более наглядной форме, и, руководствуясь им, можно легко вывести 
все те формы, которые получатся при встрече равного количества подобных 
гамет друг с другом. Будем, как это делается при выводе всевозможных 
сочетаний, помножать каждый член (в данном случае каждую гамету) 
на самое себя и на все другие. Мы это сделаем здесь на буквах, предла- 
гая читателю следить за нами по рисунку: 
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АВ (желт. кругл.) Х АВ (желт. кругл.) = ААВВ (желт. круга.) 
АВ (желт. кругл.) Х АБ (желт. морщ.) = ААВЬ (желт. круга.) 
АВ (желт. кругл.) Х аВ (зел. круга.) = АаВВ (желт. кругл.) 
АВ (желт. кругл.) Ж аб (зел. морщ.) = АаВЬ (желт. кругл.) 
АБ (желт. морщ.) Х АВ (желт. кругл.) = ААВЬ (жезт. круга.) 
АБ (желт. морщ.) Хх АБ (желт. морщ.) = ААБЬ (желт. морщ.) 
АБ (желт. морщ.) х аВ (зел. кругл.) = АаВЬ (желт. круга.) 
АБ (желт. морщ.) Х аб (зел. морщ,) = АаБЬ (желт. морщ.) 
аВ (зел. кругл.) Х АВ (желт. кругл.) = АаВВ (желт. кругл.) 
аВ (зел. кругл.) Х АБ (желт. морщ.) = АаВЬ (желт. кругл.) 
аВ (зел. кругл.) Ж аВ (зел. кругл.) =ааВВ (зел. кругл.) 
аВ (зел. кругл.) Хаб (зел. морщ,) = ааВЬ (зех. кругл.) 
аб (зел. морщ.) Х АВ (желт. кругл.) = АаВЬ (желт. кругл.) 
аЬ (зел. морщ.) Х АБ (желт. морщ.) = АаБЬ (желт. морш.) 
аь (зел. морщ.) Хх аВ (зел. кругл.) = ааВЬ (зел.  кругл.) 
э5 (зел. морщ.) Х аЬ (зел. морщ.)==ааБЬ (зел. морщ.) 


Подведем итоги. Как видно и из этих буквенных обозначений 
и по рисунку, в общем получаются особи 4 типов в следующем отношении: 


АВ АЪ ав аъ 
желтые круглые желтые морщинистые — зеленые круглые — зеленые морщинистые 
9 8 8 1 


В действитежности, произведя этот опыт, Мендель получил именно эти 
4 группы особей, при чем их иетинное отношение было — 315 : 101: 108 : 32. 

Таким образом, вместо двух групи особей, свойственных для моно- 
гибридов, в отношении 3:1, мы получаем у дигибридов четыре группы 
в отношении 9:3:3:1. 

Однако горохи с желтыми и круглыми семенами являются однородными 
только по своему внешнему виду, т.-е. чисто фенотипически, а на самом 
деле распадаются на несколько различных генотипов. Особи типа ААВВ 
являются гомозиготами и, как видно и на рис 25, в следующем поколении 
производят лишь себе подобных 060бей. Особи типа ААВЬ или АаВВ гете- 
розиготны, но лишь по отношению к одному признаку (мовогибриды или 
моногетерозиготы): следовательно, в их потомстве будет наблюдаться расще- 
пление в отношении 3:1 (см. рис. 25). Наконец, особи типа АаВЬ являются 
дигибридами или дигетерозиготами: в их потомстве, как видно на том же 
рисунке, будет происходить более. сложное расщепление в отношении 9:3: 
:3:1. По внешности же эти горохи, являющиеся четырьмя различными 
генотипами, совершенно неразличимы, сливаются в общий фенотип, и только 
опыт может сказать, какое внутреннее строение имеет каждый из них. 
Все это в той же степени справедливо и для других групи — желтых 
и морщинистых и зеленых и круглых горохов, с той лишь оговоркой, ато 
каждая из них состоит всего из двух генотипов: например, среди желтых 
и морщинистых мы имеем, с одной стороны, гомозиготные формы ААБЬ 
и моногетерозиготные АаЪЬ и т. д. (см. нашу буквенную схему и рис. 25). 
Что касается до зеленых и морщинистых горохов, т.-е. особей с одними 
рецессивными особенностями, то сюда относятся лишь гомозиготные, более 





ГЛ. 1У.— ЗАКОН МЕНДЕЛЯ. ТТ 


ие расщепляющиеся особи, и понятия фенотипа, и генотипа здесь совпа- 
дают. 


Для быстрого вывода всех тех форм, на которые расщепляются диги- 
бриды, существует способ, который называется решоткой Пённетта; 





Рис. 25. Опыты Менделя с горохом: скрещивание гороха, 
с желтыми, круглыми и гороха с зелеными и морщинистыми 
семенами; обозначения как на рис 24. — Из Гензелера. 


он также применим и к расщеплению всех более сложных гибридов. На 
двух сторонах квадрата пишут все. те гаметы, которые можно ожидать 
У данного гибрида, и разделяют квадрат прямыми линиями на столько 
частей, сколько может получиться комбинаций из вих (это число всегда 
равно числу гамет, возведенному в квадрат: у дигибридов 4* —=16). Затем 
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нам остается лишь путем помножения гамет друг на друга заполнить все 
отделы, на которые разделен этот квадрат, как видно из прилагаемой схемы : 


АВ АБ аВ аь 





Отметим, что все гомозиготы (!) оказываются лежащими при этом по 
одной диагонали квадрата, там, где происходит встреча одинаковых гамет; 
напротив, все дигетерозиготы (?) лежат по другой диагонали; остальные 
участки квадрата заняты моногетерозиготами. 

Еще Мендель указал на то, что ряд форм, на которые расщепляется 
каждый дигибрид, именно АВ -|- АБ | ав -- а5-|-2 АВЬ--2 аВЬ-|-2 АаВ -- 
--2 АаЬ -- 4 АаВЬ, представляет собою формулу сочетания, где почленно 
соединены обе формулы развития признаков А и а, В и Ь, что получается 
от помножения (А 2 Ааа) на (В-- 2 ВЬ-НЬ). То же самое мы видим, 
если сравнить друг © другом числовые отношения расщепления у моно- 
и дигибридов. Действительно, 9 + 3--3--1=3*-|- 2.3.1 -- 18 =(3-Р 1) = 
=(3 1) (3-1. 

В этом многие видят третий закон Менделя —закон независи- 
мости, гласящий, что каждая пара признаков ведет себя 
при расщеплении так, как будто бы других кроме нее не 
было. Благодаря этому любое наиболее сложное скрещивание может 
быть сведено к случаю моногибридов, если рассматривать каждую пару 
признаков отдельно. В самом деле, среди 16 различных типов, поду- 
чившихся при расшеплении дигибридного гороха (рис: 25), желтые 
семена относятся к зеленым, как 3:1, И Таково же отношение круглых 
к морщивистым. 
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Раз это так, то мы можем предсказать то числовое отношение, которое 
управляет расщеплением тригибридов, а также тетрагибридов и. т. д. 
Очевидно, у тригибридов будет иметь место следующее: 


(8-51) (3-0 (3-410=(-1)}=3-3.3.1-- 3.3.12 18= 27-9 - 
РУз 3-1. 
Точно так же имеем для тетрагибридов: 

(8+1) (341) (3+1) 8-10=(8-1)=3- 4.33.1-- 6.31.12 4.3.18 -- 
14—81 + 27-4 27-- 27 + 27-9 9-е 
Вет, 

Проверим справедливость этого для тригибридов по указанному нами 
вынге способу, т.-е. по решотке Пённетта. Здесь можно ожидать появления 


8 сортов гамет, именно АВС, `АВе, АБС, аВС, АБс, аВс, аБС и ас. Из их 
соединения должно получиться 8% —64 комбинации: 


АВС АВе АБС аВС Ах авс а ак 
















АВС | АВс 
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АВС” 
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В результате (с точки зрения внешнего строения) имеем: 27 АВС-- 
+ 9 АВс-|- 9 АБС-- 9 аВС--3 Абс--3 аВе -|- 3 аБС-- 1 абс, т.-е. полное 
совпадение с выведенной выше формулой. Гомозиготы (!) лежат и здесь 
по одной из диагоналей, другую занимают тригетерозиготы (;) остальные 
квадраты заняты дигетерозиготами (?) или моногетерозиготами. 

Конечно, и здесь в состав каждой однородной по внешности группы 
(фенотипа) входят различные по своему наследственному составу формы 
(генотипы), различия между которыми становятся ясными лишь при даль- 
нейшем разведении их. Так, фенотип со всеми доминирующими призна- 
ками АВС заключает в себе в действительности 8 различных генотипов 
(ААВВСС, ААВВСс, ААВЬСС, АаВВСС, ААВЬСс, АаВВСе, АаВЬСС, АаВЬСс), 
один из которых гомозиготен, другие же гетерозиготны, при чем среди 
последних имеются и моно-, и ди-, и тригетерозиготы. Все получа- 
ющиеся при этом генотипы помимо решотки Пёнетта могут быть выведены, 
если перемножить три трехчлена — (А -|- 2`Аа--а) (В--2 ВЬ-Ь) (С- 
- 2(с-- с). В опытах Менделя полученные для каждой группы особей 
числа были очень близки к тем, которые можно вывести теоретически, исходя 
из гипотезы чистоты гамет. 

Таким образом, законы Менделя одинаково применимы как к моно- 
гибридам, таки к ди-, три- и вообще к полигибридам. Выше мы дали схема- 
тическое изображение этих законов для случая моногибридного скрещивания. 
Дадим теперь такую же схему и для полигибридов в наиболее общей форме: 


Р АБСПе.....Х аВедЕ. .... 

Е, АаВЬСердЕе. .... 

Е (А--2Аа-Ра) (В--2ВЬ--Ь) (С-2Се- се) (204-94) 
(Е 2Ее- е)..... 


Менделем же были указаны правила, как для каждого из более сложных 
случаев гибридизации определить, какое число особей будет охватывать 
полная формула расщепления, сколько в этой формуле будет членов (иначе 
говоря, различных групи или генотипов) и как велико при этом число 
постоянных, т.-е. гомозиготных, форм (последнему числу отвечает и число 
фенотипов). Если обозначить буквой п число пар признаков, которыми отли- 
чаются исходные формы, то для ЁР 

число особей в формуле = 41 

(4 у моногибридов, 16 у дигибридов, 64 у тригибридов и т. д.) 

число членов сочетания (генотипов) = 3" 

(3 у мовогибридов, 9 у дигибридов, 27 у тригибридов ит. д.) 

число гомозиготвых форм (и фенотипов) = 2 

(2 у моногибридов, 4 у дигибридов, 8 у тригибридов и т. д.) 

число гетерозиготных форм = 41 — 21 

число сортов гамет = числу гомозиготных форм == 21. 

Эти правила ясны, конечно, и без дальнейших пояснений. 
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Чтобы покончить, наконец, с тем, что было найдено самим Менделем, 
жоснемся еще одного вопроса. До сих пор мы имели в виду скрещивание 
‚друг с другом или форм чистых, гомозиготных, или форм гибридных, гетеро- 
зиготных. Что будет, однако, если произойдет скрещивание гетерозиготной 
формы с одной из ее исходных гомозиготных? Ответить на этот вопрос очень 
легко, если мы и здесь будем исходить из гипотезы чистоты гамет. 

Возьмем наиболее простой случай: гетерозигота возникла в результате 
‘моногибридного скрещивания, т.-е. когда мы имеем дело с моногетерозиготой, 
например, с Аа. У нее два сорта половых клеток —А иа, у любой же 


из гомозиготных форм только один — А или а. Предположим, что Аа скре- 
чцивается с АА: 


ЗВ результате получаем: 2АА |-2Аа, откуда заключаем, что в этом случае 
полосрна потомства повторяет гомозиготную, другая половина гетерозиготную 


Р Е Е Р 
| Л © 
ФХОХО | КФХОХО 


Рис. 26. Схема скрещивания гомозиготной формы с гетерозиготной. — 
Обозначения, как на рис. 24 и 25. 


форму, что вполне подтверждается и опытом. Конечно, тот же результат 
получился бы, если бы мы скрестили Аа © аа. Оба эти случая иллюстри- 
руются схемой, изображенной на рис. 26. 

От схемы, изображенной па рис. 24, она отличается тем, что гетеро- 
зиготные формы обозначены, как и гомозиготные доминантпые, светлым 
кружком, но внутри него помещена для обозначения скрытого рецессивного 
зэчатка черная точка. Не трудно видеть, что оба изображенные на схеме 
рис. 26 случая легко могут быть получены и по схеме рис. 24, ебли разде- 
лить ее на две части линией, проходящей через Е; и буквы Ё, Е; и Е, 
так что по существу обе эти схемы тождественны. 

В случае дигетерозигот результат получается несколько иной, и его 
каждый раз можно предугадать, исходя из гипотезы Менделя о половых 
клетках гибридов. Возьмем только один какой-нибудь случай, например, 
скрещивание гибрида АаВЬ с одной из его исходных форм, хотя бы с ааББ. 


Наследственность. 6 
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У гибрида 4 сорта клеток, у.гомозиготной формы только один. Построив 
решотку Пённетта, имеем: 








| ав |4. 
а АавЬ Аа '! ааВЬ | ааЪЬ 
1 1 | ее 


Здесь получается уже 4 различных генотипа, два из которых (средние) 
являются новыми, и все они имеют вид самостоятельных фенотипов. 
Вообще в подобных случаях каждый раз необходимо делать предварительный 
анализ, исходя из гипотезы чистоты гамет. 

Этим и заканчивается то, что было найдено и опубликовано самим 
Менделем еще в 1865 году. Заметим, что хотя обычно различают закон 
расщепления, с одной стороны, и закон независимости признаков, с другой 
(что в частности будем дальше делать и мы), но в них правильнее видеть 
лишь отдельные части более общего закона Менделя, как он по спра- 
ведливости должен быть назван. Этому закону, как и всякому истё®ному 
закону природы, может быть дано совершенно точное математическое выра- 
жение, притом двоякого рода. 

Если учитывать лишь внешние, фенотипические различия, то явления 
расщепления наилучше характеризуются степенью двучлена (3 -|- 1)", откуда. 
получается следующая общая формула, предложенная впервые Бэтсоном (4). 


во ОВ ра, 


Если же учитывать и чисто внутренние, генотппические различия, то 
мы должны уже исходить из степени трехчлена (1 2-- 1)", что приводит 
нас к довольно длинной и сложной формуле, выведенной автором этой книги 
в специальной статье (18), при чем общий член этой формулы 

== 2 ай (п—1)....и—м- 1). 21-м 
1.2.3. | 
выражает закон Менделя в его наиболее общей форме и позволяет сразу: 
написать любой член каждого рода расщепления, вплоть до самых сложных, 
не прибегая ни к каким таблицам (см. подробнее об этом названную статью). 

Впечатление, произведенное на ученый мир вторичным открытием 
законов Менделя, было громадное. Казалось, что они дают ключ к решению 
ряда вопросов, которые до того или считались неразрешимыми или тракто- 
вались совершенно иначе. Главной задачей теперь являлось выяснение 
вопроса, насколько широка область применения этих законов: охватывают 
ли они всю область явлений наследственности или имеют более ограниченное 
значение. Подробнее на современном состоянии этого вопроса мы остано- 
вимся дальше, в главе [Х, здесь же только отметим, что первоначально 
большинство склонялось к тому, что законы Менделя приложимы не ко всем, 
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а лишь к ограниченному числу скрещиваний, т.-е. являются частными, 
а не общими законами. В этом духе мы найдем толкование этих законов 
в большинстве книг по наследственности, вышедших в первом десятилетии 
настоящего столетия. Однако, вопреки тому, что бывает обычно в таких 
случаях, последующие исследования, число которых быстро увеличивалось 
с каждым годом, показали, что область, охватываемая законами Менделя, 
необыкновенно широка, что явления преобладания, расщепления, самостоя- 
тельности признаков наблюдаются при самых различных скрещиваниях, там, 
тде их до того и не подозревали. Все это заставило признать, что эти 
законы, если даже и не вполне универсальны, во всяком случае управляют 
громадным числом случаев. | 

Было бы очень трудно — да едва, ли и необходимо — перечислять все те 
скрещивания, при которых удалось обнаружить менделистическую наслед- 
ственность, или менделирование, как теперь говорят. В книге Бэтсона о мен- 
делестических основах наследственности (4) собраны все описанные случаи 
этого рода, кончая 1908 годом, и этот список занимает довольно большое число 
страниц; между тем за следующие 17 лет число подобных случаев увеличи- 
лось во много раз. Мы выберем из них лишь несколько наиболее характер- 
ных примеров, по которым можно оставить себе представление о разно- 
образии тех явлений, которыми управляют разобранные нами выше законы. 

Те менделирующие особенности гороха, которые были отмечены нами 
выше, касаются частью окраски (желтые и зеленые семена, окрашенные и белые 
цветы и т. д.), частью формы (круглые и морщинистые семена, гладкие 
и с перетяжками бобы и т. д.) Большинство отличий между породами 
‚И разновидностями как в животном, так и в растительном царстве сводится 
к различиям именно окраски или формы, и вот почему наибольшее 
число случаев менделистической наследственности было описано именно по 
отношению к подобным особенностям. 

Что касается до наследственности окраски, то наиболее подробно иссле- 
дован этот вопрое по отношению к мастям наших домашних животных. 
Впрочем, эти случаи отличаются уже некоторою сложностью, и мы остано- 
вимся на них в следующей главе при разборе учения о свойствах. Здесь 
же можно привести два более простых примера, относящихся в двум предста- 
вителям беспозвоночных, именно к виноградной улитке и шелковичному червю. 

Скрещивания различных рас обыкновенной виноградной улитки были 
исследованы Лангом (55). Из них ‘мы берем наиболее простой пример: 
скрещивание формы без полос на раковине с формой, обладающей этою 
особенностью. Как видно на рис. 27, изображающем этот опыт, отсутствие 
полос доминирует, и все особи первого поколения лишены их. Во втором 
поколении снова появляются полосатые формы, но их в три раза меньше, 
чем лишенных полос, т.-е. здесь происходит расщепление в отношении 3: 1. 
В дальнейшем сохраняют свои особенности дальше, т.-е. являются гомози- 
готными, лишь рецессивные формы и треть доминантных, остальные же 
доминантные расщепляются в третьем поколении и т. д. Словом, здесь нет 


ни малейшей разницы с тем, что мы видели выше у гороха. 
* 


о кинь а вазы 2 о обииннйныны Я не 
ЫДМ— ыы > -— ак 
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Другой пример уже несколько сложнее, тав как представляет собою 
дигибридное скрещивание; он относится в шелковичной бабочке, скрещи- 
вание между расами которой изучал, главным образом, японский исследо- 
ватель Тойяма (93 —95). 

Тойяма произвел между прочим такой опыт (см. рис. 28): он скрестил 
представителей расы, имевшей полосатых гусениц и белые коконы, с пред- 
ставителями другой расы, у которой гусеницы не имели полос и коковы 
были желтые. В первом поколении гибридов гусеницы были полосатые, 





Риси27. Скрещивание двух рас виноградной улитки (Нейх Вог(епз1$), отличающихся одним 

признаком (отсутствие полос — полосалость).—-По Лангу из Гольдшмидта, (У/авба{е.) 
коконы же желтые, т.-е. здесь произошло заимствование одного доминантного 
признака от одной формы, другого от другой. Обозначив буквами А—а 
полосатость и отсутствие полос у гусениц, а буквами В-—Ъ желтый и белый 
цвет кокона, мы можем считать гибридов первого поколения за АаВЬ. Во 
втором поколении должно произойти расщепление на 4 группы различных 
форм в следующем отношении: 


9 АВ--3 АБ-{- 3 аВ-{- 1 а5, 


т.е. на 9 полосатых и желтых форм должно приходиться 3 полосатых 
и белых, 3 желтых без полос и 1 белая без полос. Действительные числа, 
полученные Тояйма, стоят довольно близко к этому отношению, именно им 
было получено 6385 полосатых и желтых особей, 2147 полосатых и белых, 
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2099 желтых без полос и 693 белых без полос. — Конечно, каждая из этих 
групп представляет из себя лишь. фенотип, состоящий из нескольких гено- 
типов, подобно тому, что мы видели выше при скрещивании гороха. Чтобы 
не повторяться, мы не будем останавливаться здесь на, этом, обращаем лишь 
внимание читателя на дальнейшую судьбу этого второго поколения гибри- 
дов, как она изображена на том же рис. 28. 

Дигибридное же скрещивание представляет наш рис. 29, относящийся 
к обыкновенному садовому растению — львиному зеву (АпиггЫпит та]аз). 
Оно отличается необыкновенным разнообразием пород (их известно больше 100), 
скрещивание которых изучалось, главным образом, Бауром (7 — 10). 
Однако во взятом нами примере только один признак касается окраски, 
именно дело идет о красном и желтом цвете (первый на нашем рисунке 
изображен более темным, второй более светлым), другая же особенность 
отражается уже на форме цветка. У одной расы цветы имеют обычный 
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Рис. 28. Скрещивание двух рас шелковичного червя (ВошБух тог!), отличающихся 
двумя признаками (полосы у гусеницы — отсутствие полос, белый кокон — желтый 
кокон). — По Тойяма из Пржибрама. 


для большинства Апитгмаит характер, т.-е. они двугубые (зигоморфные), 
У другой же цветок является правильным (радиальным). В первом поко- 
лении доминирует красный цвет (в несколько ослабленном виде — о чем 
дальше) и нормальная форма цветка, во втором поколении происходит рас- 
щепление, и появляются кроме красных зигоморфных цветов такие же желтые, 
а также радиальные цветки, окрашенные как в красный, так и в желтый 
цвет (см. рис. 29). м 

Наконец, в виде примера наиболее сложных расщеплений, на рис. 30 
изображено скрещивание двух рас ячменя, отличающихся 4 парами при- 
знаков, и те 16 различных форм (фенотипов), на, которое распадается при 
расщеплении потомство этого тетрагибрида. 

Примеров подобного же рода, т.-60. когда законы Менделя распростра- 
няются на особенности, связанные уже не с окраской, а с формой или со 
строением тех или иных особей, можно было бы привести очень много. 
Чтобы не увеличивать без нужды размеров этой главы, укажем лишь на 
гребни кур, о которых будет речь несколько далее, или на такую особен- 
ность, как длинная шерсть, свойственнаяне которым породам наших домаш- 
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них животных (некоторым собакам, так называемым ангорским кроликам 
и морским свинкам и пр.). Последний признак, как показали исследова- 
ния Кастля над грызунами (11) и Ланга над собаками (57), является 





Рис. 29. Скрещивание двух рас львиного зева (АпитгЬ тат тлауаз), 
отличающихся двумя признаками (красный цвет — желтый цвет, 
нормальный цветок — пелорический цветок).— Из Баурз (У’апаае). 


обыкновенно рецессивным, т.-е. исчезает в первом поколении гибридов, 
появляясь в следующих при расщеплении. Наследуются по Менделю 
и различные особенности в строении черепа (76). 
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Наиболее ‘интересно, однако, что подлежат действию законов Менделя 
даже чисто физиологические особенности. Так, Корренс, скре- 
щивая двулетнюю форму белены Нуозсуатиз шеег (уаг. Мепп!$) с ее одно- 
летней формой (уаг. аппии$), убедился, что двулетность является домини- 


ны ыь 2. — = тат ы Ее ЕЕ = чи —. 





—— ЕЕ 
в ЕЕ ке 


ВУ "Я ВЕ ЗАЕЕЬЕ - МЕНЕЕ ЕЕ Е: - 
Ри. 30. Е, двух. рас ячменя, отличающихся четырьмя 
парами признаков (слева— прямой, *безостий, четырехрядный, с белыми 
чешуями; справа,--*повислый, остистый, *двурядный, *с черными чешу- 
ями; * обозначает доминирующие признаки): в верхнем ряду обе 
исходные формы и гибрид первого поколения (между ними), в среднем 
я вижнем ряду—16 форм второго поколения. — Из Баура (\Уапав!е). 


фующим признаком (23). Бэтеон отмечает в своей книге (4), что у лоша- 
дей рысь доминирует над иноходью. Всецело менделистической наслед- 
«ственностью управляется число откладываемых яиц у кур, по Пёрлю (74). 
Невосприимчивость растений:к инфекционным заболеваниям, вызываемым 
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различными грибками, как показали исследования ряда авторов [см. осо- 
бенно работу Вавилова (96)|, также наследуется по Менделю. Даже 
инстинкты не избегают подчинения законам Менделя, как это установлено. 
недавно для способности кур быть наседкой (86). 

Иногда при этом дело идет о физиологических особенностях, носящих. 
уже патологический характер. Такова, например, способность к, тан- 
пам, т.-е. верчению, у некоторых мышей (нак называемые «японские тан- 
пующие мыши»), которая обусловливается наследственным повреждением: 
лабиринта. Эта особенность также следует законам Менделя, относясь. 
в числу рецеесиввых [Дэрбишайр (26)]. Особенно много случаев наследо-. 
вания чисто патологических особенностей по законам Менделя известно 
у человека, о чем мы будем еще иметь случай говорить более подробно 
в главе Х. 

Нельзя, наконец, не отметить исследования Пёрля и Бартлетта (15), 
согласно которым по законам Менделя наследуются даже невидимые хими- 
ческие особенности кукурузы в роде содержания сока, количества 
белка, жира, золы, углеводов, при чем в одних случаях доминирует высо-- 
кое, в других низкое содержание этих веществ. ‘Точно так же и химиче- 
ские свойства крови у человека, (способность к гемоагглютинации и т. п.).,. 
повидимому, могут ‘быть до известной степени сведены к довольно простой 
дигибридной схеме наследования (32, 60, 54). 

Приведенных примеров достаточно, чтобы показать, насколько велика 
и обширна область приложения законов, открытых скромным августинским. 
монахом, и сколь широкие открывают они нам перспективы, о которых при 
прежних методах исследования нельзя было и мечтать. 

После этого краткого обзора мы можем перейти к современному состоя- 
нию менделизма, при чем остановимся сперва на его главных положениях — 
правиле преобладания и законе расщепления, а затем (в следующей главе}: 
перейдем к учению о свойствах и некоторым более сложным случаям. 

Что касается до первой законности, открытой Менделем, то мы отме- 
чали уже, что лучше назвать ее не законом, а только правилом, и говорить. 
о правиле преобладания. Действительно, при многих скрещиваниях 
наблюдается, что гибриды первого поколения (ЁЕ,) имеют доминирующее: 
свойство не в полном, ав значительно ослабленвом виде, почему они и полу- 
чают вид, промежуточный между обеими исходными родительскими формами. 
Благодаря этому гетерозиготные формы становятся легко заметными на. 
глаз и мы можем всегда отличить их от доминантных гомозигот- 
ных форм. 

Наилучший пример этого рода представляет скрещивание белой и крас- 
ной расы америкавского растения МгаБ Из }а]ара, исследованное Коррен- 
сом (31). Первое поколение гибридов в этом случае является розовым,. 
т,-е. стоит по своей окраске как бы посередине между обеими исходными 
формами. Во втором поколении получающиеся при расщеплении гетеро- 
зиготные формы сохраняют тот же цвет, напротив, доминантные гомозигот-. 
ные формы являются такими же красными, как и одна из форм родитель- 
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ского поколения. В результате второе поколение гибридов состоит из 3 групп 
форм: красных, розовых и белых в отвошенин 1:2:1 (рис. 31). 

То же самое явление наблюдалось и у некоторых других растений; 
оно заметно, между прочим, и на том скрещивании, которое изображает: 
ваш рис. 29: у гибридов между 
желтой и [красной расой АпигтЫ- 
пота па) цветы не красные, а 
розовые, что заметно и у гетерози- 
готных форм второго поколения, и 
благодаря этому в этом поколении 
здесь возникает не 4 группы различ- 
ных по внешности форм, как в разо- 
бранных нами выше примерах, а 
уже 6. Последнее вполне понятно, 
раз по отношению к данному при- 
знаку гомозиготное и гетерозигот- 
ное состояние различимо уже на 
глаз: благодаря этому формы состава 
ААВВ, ААВЬ, АаВВ и АаВЬ не сли- 
ваются в один общий фенотип, а 
разделяются на два само- 
стоятельных (в данном слу- 
чае растения с нормальными 
красными и с нормальными 
розовыми цветами). То же 
самое можно повторить про 
растения состава ААБЬ и 
АаЬЬ (формы с пелорическими 
красными и с пелорическими 
розовыми цветами). По ре- 
шотке Пённетта легко можно 
подсчитать, что вместо отно- 
АВ АБ аВ а 
оз :т ПА 
мы получаем здесь другое, а 


именно: Рис. 32. Скрещивание двух сортов пшенецы: ости- 

стой г и колосом и безостой с длинцым коло- 

сом. , доминирует отсутствие остей, длина колоса 

ААВ АаВ ААБ АаБ аВ аб промежуточная; в Е. расшеаление нз’в груши 0с0- 
р В В бей. — По Биффену из Бэтсона. 





Рас. 31. Скрещавание белой п красной расы 
М!та Из }айара. — По Корревсу из Моргана. 


шения 





То же самое видим мы при скрещивании двух сортов пшеницы, изобра- 
женном на рис. 32. Словом, число форм, т.-е. фенотипов, из которых состоит 
второе поколение, при этом всегда должно увеличиваться. 

Прекрасный пример подобного же рода из животного царства был 
описан Бэтсоном (5) у 060бой породы кур, получивших название голубых. 
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андалузских кур. Эти формы отличаются удивительным непостоянством, 
и от двух экземпляров этой породы происходят наравне с голубыми 
особями всегда черные и белые (рис. .33). Разгадка этого явления кроется 
в том, что голубой цвет андалузских кур свидетельствует об их гетеро- 
зиготности подобно тому, что мы видели выше относительно розовых 
экземпляров МигаЫИ$ ]а]ара. Такая голубая курица или петух есть в сущ- 
ности черная курица, цвет которой ослаблен от предшествующего скре- 
шивания с белой формой. Немудрено, поэтому, что в потомстве голу- 





Рис. 33. Расщепление в потомстве голубых андалузских кур.—По Бэтсону из Гольд- 
шмидта (У’апд ап). 


бых андалузских кур наблюдаются черные, голубые и белые особи в отно- 
шении 1:2:1, при чем лишь крайние формы постоянны. ! 

Голубой цвет андалузских кур зависит от распределения черного 
и белого пигмента родителей в одном и том же пере. Нередко подобное 
‘смешение или, вернее, соединение рядом друг с другом обеих родительских 
особенностей, вызывающее промежуточный характер гибрида, выступает 


' Как установлено недавно Липпиакоттом (61), на самом деле здесь отношения 
несколько сложнее, и данное скрещивание является по существу дигибридным, но про- 
-текающим, как моногибридное, благодаря полному сцеплению факторов — см. дальше, 
глава УП. 
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еще более резко. Мы приведем только один пример этого рода, относящийся 
тоже к курам и взятый из исследования Дэвенпорта (28) о наследственности 
их окраски (рис. 34). Такие гибриды называются нередко мозаичными, 
и прежде некоторые исследователи видели в подобных случаях нечто осо- 
бенное, резко отличающееся от менделистической наследственности. Однако 
между мозаичными помесями и простым промежуточным характером первого 





поколения гибридов, как в разобранных нами выше примерах из раститель- 
ного царства, нельзя провести резкой границы, и это, несомненно, явления 
одного порядка. 

Таким образом, в некоторых случаях преобладания одного свойства, 
над другим не замечается, и первое поколение помесей носит промежуточ- 
ный характер. В виду этого некоторые авторы ' различают два типа, 


+ Особенно резко проводит это различие Плате в своей книге о наследствен- 
ности (81). 
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менделистической наследственности: типичный менделевский случай, или 
тии гороха (Рзитёуриз), и случай промежуточных гибридов, или тип куку- 
рузы (Сеаёуриз), так как последнее явление было впервые подмечено при 
скрещивании некоторых рас кукурузы Корренсом (19). Однако подобное: 
деление при ближайшем рассмотрении оказывается совершенно искусствен- 
ным и мало пригодным для действительного разграничения явлений. 
Корренс же показал, что явлевие настоящего доминирования, с одной 
стороны, и случай промежуточных гибридов, с другой, связаны друг © другом. 
рядом постепенных переходов. Во многих случаях нам может казаться, 
будто помеси получили признак одного из родителей, например, его окраску 
полностью, но если цвет гибрида будет исследован колориметрически, то 
окажется, что он гораздо слабее, чем у гомозиготной формы (22); — 
У гороха, как мы видели выше, круглая форма семян доминирует над 
морщинистой; однако этому признаку отвечает также форма крахмаль- 
ных зерен, и вот исследования Дэрбишайра (27) показали, что под микро- 





Рис. 35. Крахмальные зерна: а — круглого гороха, 6 — мор- 
щинистого гороха, с — помеси между вими. — По Дэрбишайру 
из Плате. 


скопом всегда можно определить гомозиготен или гетерозиготен данный 
круглый горох, так как у гетерозиготных растений форма крахмальных 
зерен носит промежуточный характер (рис. 35). 

Это явление хорошо известно каждому, кто производил сам скреши- 
вания у каких-нибудь форм. У помесей, хотя бы они почти целиком уда- 
вались в одну из исходных форм, почти всегда можно подметить ослабле- 
ние ее особенностей от скрещивания. Баур высказывает даже мысль, что. 
полного доминирования вообще не бывает, а допущение его основывается 
на несовершенстве напгих способностей распознавания отличий (8). 

Раз это так, то казалось бы, лучше заменить самое название «правило 
доминирования» каким-нибудь другим. И, действительно, некоторые авторы 
предпочитают говорить о правиле единообразия первого поколения 
гибридов, которое лишь отмечает однотипность его, не касаясь вопроса, 
имеет ли при этом место доминирование или случай промежуточных гибри- 
дов. Именно так поступают Ланг (56) и Гэккер (44) в своих сводках по. 
наследственности. 
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Однако и правило единообразия отнюдь не абсолютно (почему даже 
его авторы не пытались говорить о законе единообразия, а только о пра- 
виле), и из него известны исключения, когда гибриды первого поколения 
многообразны и варьируют от одной родительской формы к другой. В каче- 
стве примера можно указать на наследование некоторых форм гребня и лиш- 
них пальцев (гипердактилии) у кур, изученное Дэвенпортом (30). При 
этом, если скрещивается, например, форма, имеющая 5 или 6 пальцев на, 
ногах, с нормальной 4-палой формой, то в первом поколении гибридов 
наблюдаются как эти два типа, так и переходные между ними, т.е. 
© 4 или 5 пальцами на одной ноге и с 5 или 6 на другой, и в общем Е, 
очень многообразно. Подобные примеры известны и у некоторых других 
форм: например, при скрещивании двух форм мушки ОгозорВЙа, отличаю- 
щихся нюансами черного цвета (одна цвета сажи, другая цвета эбенового 
дерева), Е, по Моргану (65) заключает все переходы между ними, так что 
очень трудно решить, какой тип следует признать здесь доминантным и какой 
рецессивным. Тем не менее, раз такие случаи известны, мы предпочитаем 
все же употреблять термин «правило преобладания», в котором сохраняется 
одно из немногих выражений, предложенных самим Менделем, но с оговор- 
кой об его относительном характере. 

Однако какие именно признаки Доминируют, и чем вызывается это 
явление? На этот счет у нас нет еще вполне точно установленных данных, и 
имеются лишь одни гипотезы, на, которых тем не менее мы должны остановиться. 

Первоначально многим казалось чрезвычайно вероятным, будто ока- 
зывается преобладающим всегда филогенетически более старый признак, 
более же новые, напротив, рецессивны. Именно так смотрели Штандфусс, 
де-Фриз и многие другие. Согласно другой точке зревия, защищаемой 
особенно Корренсом (24), доминирует всегда признак, более молодой 
в филогенетическом отношении, ибо появление последнего было как раз 
вызвано появлением нового зачатка. — Несостоятельность и того и другого 
взгляда была впервые показана Кастлем (11) и Дэвенпортом (28), которые 
установили, что у морских свинок и кур доминируют как филогенетически 
более старые, так и филогенетически более новые признаки. С тех пор 
эта точка зрения нашла себе подтверждение в целом ряде других работ, 
и теперь уже совершенно ясно, что в этом отношении нельзя указать 
никакого общего правила. У кур, например, доминирует черный цвет 
головы (более древний признак) над белым, но простой гребень, свойствен- 
ный и СаШаз Бапюуа, рецессивен по отношению к другим формам гребня. 
"Точно так же доминантны серая окраска кроликов и мышей (филогенети- 
чески наиболее старая) и такие новообразования, как кривые ноги такс, комо- 
лость рогатого скота и т. д. 

Для объяснения явлений доминирования была предложена особая 
гипотеза, носящая название гипотезы (или теории) присутствия- 
отсутствия (ргезепсе ап@ аБзепсе руроезз английских авторов). Впер- 
вые она была высказана Бэтсоном и Пённеттом в 1905 году (6) и затем 
подробно развита ими в их последующих работах (5 ПП. 
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Мы видели уже, что все признаки организмов с точки зрения их насле- 
дования соединены попарно, при чем каждому доминирующему признаку 
отвечает соответствующий рецессивный. Для каждой такой пары, как 
лучше всего называть их по-русски, Бэтсон предложил довольно распро- 
страненное теперь в научной литературе название—а ллеломорфы (ае1о- 
тогрз). Казалось бы, каждой такой аллеломорфе, или члену подобной пары, 
должен отвечать в гаметах соответственный зачаток, или ген, как мы усло- 
вились уже выше называть вместе с Иоганнсеном подобных носителей 
наследственных свойств (см. стр. 18). Именно так смотрел на это сам 
Мендель, но Бэтсон и Пённетт пришли к заключению, что лучше предста-. 
влять себе дело иначе, именно — допустить, что лишь доминирующие 
признаки вызываются присутствием в гамете зачатка, 
рецессивные же особенности возникают при его отсут- 
ствии. В этом и состоит сущность гипотезы присутствия-отсутствия. 

В следующей главе, при разборе учения о свойствах, мы встретимся 
с рядом примеров, понимание которых чрезвычайно облегчается, если стоять. 
на, почве гипотезы присутствия-отсутствия, которая пользуется в виду этого: 
широким распространением, как чрезвычайно удобный способ представлять 
себе наблюдаемые`при изучении скрещиваний явления. Здесь же мы при- 
ведем только один пример, который наглядно покажет нам, почему оказа- 
лось более удобным допускать для каждой пары аллеломорф присутствие 
не двух 060бых, а только одного зачатка. Пример этот взят нами 
из исследований Бэтсона и Пённетта и касается наследования формы 
гребня у кур. 

Среди различных типов строения гребня у кур, относящихся к раз- 
личным породам, можно отметить 4 довольно широко распространенных. 
формы: во-первых, простой гребень, свойственный и диким предкам курицы, 
во-вторых, гороховидный и венчикообразный` (последний называют также 
розовидным) и, наконец, ореховидный (см. рис. 36).—Опыты скрещивания 
показали, что как гороховидный, так и венчикообразный гребни домиви- 
руют над простым с последующим расщеплением в отношении 3:1. Оста- 
валось выяснить, что произойдет при скрещивании друг с другом этих 
двух доминирующих форм, при чем можно было ожидать, что, если каждой: 
форме гребня отвечает свой зачаток, то и здесь будет доминировать или’ 
гороховидный или венчикообразный гребень, как доминируют они оба над 
простым, а затем произойдет расщепление также в отношении 3:1. 

Однако результат получился совершенно иной, и в первом поколении 
подобных помесей все особи имели ореховидный гребень, которого до того. 
не было вовсе (типичный пример новообразований при скрещи-. 
вании, о которых мы будем говорить в следующей главе). Еще инте-. 
реснее оказалось второе доколение помеси, в котором наблюдались все 
4 формы гребня, при чем 279 особей имели ореховидный гребепь, 132 особи 
гороховидный, 99 розовидный и 45 простой гребень (см. рис. 36). Это отно-- 
шение может быть более или менее приведено к отношению 9:3:3:1,, 
характерному для дигибридного расщепления. Как объяснить, однако, это. 
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отношение, & особенно появление в Е. простого гребня, что как будто 
непонятно, если признавать и для него самостоятельный зачаток (ген)? 
Теория присутствия-отсутствия находит выход из этого затруднения 
в допущении, что рецессивное состояние вызывается отсутствием известных 
генов или, иначе говоря, факторов. Простой гребень возникает тогда, когда 
в гамете нет ни фактора гороховидного, ни фактора венчикообразного. 
гребня. Фактор первого (обозначим его буквой Р) превращает простой 
гребень в гороховидный; фактор венчикообразного или розовидного гребня 





Рис. 86. Скрещивание кур, отличающихся формой гребня: у исходных форм — горохо-. 
видный и венчико›бразный, в первом поколении — ореховидный, во втором — орехо-- 
видный, венчикообразный, гороховидный и простой. — Из Гольдшмидта (УМап(а{е!п). 


(К) в этот последний. У форм с гороховидным гребнем нет фактора, венчизо-. 
образного гребня, и обратно, почему на языке букв простой гребень, т.-е.. 
форма, имеющая его, рргг, гороховидный — РРгг, венчикообразный — ррВК.. 
Отсюда становится понятным и весь ход данного скрещивания,. 
который для большей краткости и ясности мы изобразим на буквах: 


Р РРгг Х ррКК 


— 


Р. О РрЁг 
9 РАЗ РЕЗ рВ-Е1 ре. 














Единственное добавочное допущение, которое нам приходится при этом 
сделать, это — что одновременное присутствие обоих факторов Ри В при- 
дает гребню ореховидную форму, что вполне согласуется с данными опыта. 

Таким образом, гипотеза, присутствия-отсутествия была, вызвана, к жизни 
‘теми затруднениями, с которыми сталкивается противоположный взгляд, 
будто как доминантные, так и рецессивные признаки имеют в гаметах 
одинаковые гены. С точки зрения гипотезы Бэтсона, это не так, и мы имеем 
дело лишь с известным признаком и отсутствием его. Таким образом, здесь 
дело идет не о желтом и зеленом горохе, а о желтом и не-желтом, 
не о гороховидном и простом гребне, а о гороховидном и не-гороховидном 
ит. д., И это находит себе выражение в обозначении рецесеивных особен- 
ностей малыми буквами. Конечно, при этом в гаметах имеются, вероятно, 
зачатки и зеленого цвета и простого гребня, т.-е. вообще рецессивных 
свойств, но они свойственны как доминантным, так и рецессивным формам 
и поэтому с точки зревия явлений преобладания и последующего расще- 
пления лишены для нас значения. 

С точки зрения гипотезы присутствия-отсутствия легко объяснить 
и различие между теми случаями, в которых наблюдается более или менее 
полное доминирование, и случаями промежуточных гибридов в роде Мига- 
41$, андалузских кур и т. д. Мы можем представить себе, что сила дей- 
©етвия того или иного гена в одних случаях такова, что и в единственном 
числе (т.-е. у гетерозиготной формы Аа) он вызывает почти полное раз- 
витие данной особенности. Зато в других случаях действие гена слабее, 
и для полного развития отвечающей ему внешней особенности необходимо 
присутствие в зиготе двух генов, при наличности же только одного из них 
наружный признак развивается в ослабленном состоянии, и получается 
промежуточный гибрид. 

Мы знаем, однако, что в некоторых случаях доминирует не налич- 
ность какой-нибудь определенной особенности, а как раз отсутствие ее: 
& числу преобладающих признаков принадлежит, например, отсутствие 
полос на раковине Нейх, комолость, т.-е. безрогое состояние у коров, и пр. 
С теорией присутствия-отсутствия это обстоятельство легко может быть 
согласовано при допущении, что во всех этих случаях доминирует особый 
задерживающий фактор, мешающий проявиться данной особенности. Обо- 
значая последний буквой Н (НеттипёаК ог), мы должны рассматривать 
комолую корову как НС, где @ — ген, вызывающий развитие рогов, а нор- 
мальную форму с рогами—как №б. Фактор С, как одинаково присутствую- 
щий у обеих форм, в расчет, конечно, итти не может, и его обычно даже 
не обозначают, как не обозначают все те гены, которые вызывают каждое 
рецессивное состояние. Например, в наших формулах гребней у кур пра- 
вильнее было бы прибавить всюду еще одну букву Е, обозначающую 
фактор или факторы, от которых зависит развитие простого гребня. 
Последний в этом случае должен обозначаться как ЕЁрргг, гороховидный— 
как ЕСРРгг и т. д., но обыкновенно буквы ЕЁ, как общие всем формам 
требня, для краткости опускают, тем более что отвечающие им гены не играют 
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никакой роли при процессах преобладания и расщепления. Однако отме- 
ченного обстоятельства не следует упускать из вида во’ избежание недо- 
разумений. | 

Изложенная нами гипотеза присутствия-отсутствия была одно время 
общепринятой, как чрезвычайно удобный способ совершенно конкретно 
представлять себе наиболее сложные явления, наблюдающиеся при скре- 
щивании, Однако, как мы отметили это уже в первом издании нашей 
книги, эта гипотеза больше описывает явления, чем объясняет их, и в этом 
отношении она стоит далеко позади гипотезы чистоты гамет, предложенной 
Менделем, на, основании которой можно даже предугадывать новые отношения. 

Уже в 1914 году, во втором издании своей книги по наследетвен- 
ности (8), Баур высказывался против гипотезы присутствия-отсутетвия, 
считая ее основную предпосылку — присутствие зачатка лишь в случае 
доминирующей особенности— ничем не доказанной. Годом позже появилась 
книга Моргана и его сотрудников о механизме менделистической наслед- 
ственности (64), в которой гипотезе Бэтсона и Пённетта бнл нанесен реши- 
тельный удар. 

Дело в том, что кроме простых аллеломорф, с которыми мы до сих 
пор имели дело, состоящих из доминирующего и рецессивного признака, 
у многих организмов имеются и множественные аллеломорфы, как 
их теперь называют, каждый из членов которых составляет с любым другим 
членом такой аллеломорфы пару, т.-е. или доминирует над ним или фрецес- 
сивен по отношению к нему. Подробнее мы разберем это явление в сле: 
дующей главе, теперь же лишь отметим, что гипотеза, присутствия-отсут- 
ствия к подобным случаям не приложима, откуда приходится сделать 
вывод, что не только доминирующим особенностям, но и рецессивным 
присущи в гаметах особые зачатки, или гены. «Предполагать отсутствие 
фактора, на основании отсутствия внешней особенности, —говорит Морган, — 
столь же наивно, как думать, что животное двигается к свету потому, что 
любит последний». 

За всем тем гипотеза присутствия-отсутствия чрезвычайно удобна, 
как чисто описательная (хотя и неверная по существу деля) формулировка 
наблюдаемых нами явлений. Вот почему мы будем иногда пользоваться 
ею в дальнейшем изложении, чтобы легче ориентироваться в некоторых 
довольно сложных вопросах. 

Чтобы покончить, наконец, с явлением преобладания, отметим, что 
Тоуэр (92) своими опытами над колорадским жуком пытался доказать, 
будто внешние условия (влажность, температура) могут резко изменить 
характер этого явления: при скрещивании одних и тех же форм в его 
опытах в одном случае имело место доминирование, в другом получались 
промежуточные гибриды и т. д. Однако этот случай стоит особняком 
среди громадного количества остальных, где ‘подобного влияния среды 
не замечается. 

Тем не менее наблюдение Тоуэра все же не является чем-то оши- 
бочным, так как Морган и его сотрудники наблюдали то же самое по отно- 
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шению к некоторым особенностям изучавшейся ими мухи ОговорЬа пе]апо- 
сазбег (64). Так, нормальное распределение полос на брюшке у этой мухи 
доминирует над ненормальным, если в культуре нет достаточной влажности, 
при обилии же пищи и влажности доминирующей особенностью является 
ненормальное распределение полос. 

Таким образом, и в этом случае весьма трудно сказать, какой именно 
из данных признаков следует признать вообще доминирующим и какой 
вообще рецессивным, и это наглядно свидетельствует о том, что явление 
доминирования не имеет особенно важного значения для менделистической 
наследственности, и во всяком случае не оно наилучшим образом характе- 
ризует ее. 

„Переходя ко второму закону Менделя — закону расщепления, 
мы должны прежде всего отметить, что’это уже не правило, допускающее 
те или иные исключения, а настоящий закон, отступления от которого 
могут быть только кажущимися. В виду этого для менделистической наслед- 
ственности наиболее характерно именно расщепление, почему эту наслед- 
ственность и называют нередко альтернативной (чередующейся). 

О причинах, вызывающих расщепление и заключающихся в гипоте- 
тической чистоте гамет у гибридов, мы говорили уже достаточно подробно 
выше, почему к этому можем более не возвращаться. Выше же было ука- 
`зано, что каждая пара признаков ведет себя при расщеплении так, как 
будто бы других пар кроме нее не было (правило независимости 
или самостоятельности признаков), почему формула раеще- 
пления, если иметь в виду чисто фенотипическое строение, имеет такой 


характер: 
зи т=з-и аи 820... 


Отсюда легко вывести характерные отношения для скрещиваний с любым 
числом признаков, именно: 


в случае моногибридов — 3:1, 

в случае дигибридов —9:3:3:1, 

в случае тригибридов — 21:9:9:9:3:3:3:1, 

в случае тетратибридов— 81: 21:27:27:27:9:9:9:9:9:9:3,:3:3:3:1 
ит. д. ит. д. 


Однако эти отношения могут в некоторых случаях изменяться и при- 
обретать иной характер. С одним из примеров подобного рода мы имели дело 
уже выше, при разборе случая промежуточных гибридов. При этом гетеро- 
зиготные формы становятся по своему внешнему виду отличны от гомози- 
готных, благодаря чему число групи особей, т.-е. фенотипов, возникающих 
при расщеплении, увеличивается. Так, в случае моногибридного расше- 
пления (Мга $ ]а]ара, андалузские куры — рис. 31, 33) возникают не два, 
& три фенотипа, и вместо двойного отношения 3:1 мы имеем тройное 
1:2:1. То же самое мы видели, например, у АпйггЬпот и пшениц 
(рис. 29, 32) в случае дигибридного скрещивания: здесь по типу проме- 
жуточных гибридов наследовалась только одна пара аллеломорф, но от этого 
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число фенотипов в Е увеличилось с 4 до 6, и вместо обычного отношения 
_9:3:3:1 мы получили другое —3:6:1:2:3:1. ‘Пользуясь решоткой Пён- 
нетта, не трудно предсказать, что, если бы и вторая ‘пара аллеломорф 
наследовалась тоже по типу промежуточных гибридов, то у нас получилось 
бы 9 фенотипов (совпадающих при этом с генотипами), и отношение 
их было бы таким—1:2:2:4:1:2:1:2:1. 

То же самое происходит при всех полигибридных скрещиваниях — 
тригибридном, тетрагибридном и т. д. В случае тригибридов, например, 
число фенотипов Е› равно 8. Однако, если только одна пара признаков 
наследуется по типу промежуточных гибридов, число их здесь увеличи- 
вается до 12, при двух таких парах до 18 и, наконец, при трех до 27, 
совпадая при этом с числом генотипов. Справедливость всего этого, а также 
наблюдающиеся при этом отношения читатель легко может вывести сам 
при помощи решотки Пённетта. | 

Такиу образом, число фенотипов в Ех в случае наследования по типу 
промежуточных гибридов (Сеагуриз, или тип кукурузы некоторых авторов) 
увеличивается, и соответствующее отношение превращается в другое, более 
длинное. Очень часто, однако, наблюдается прямо противоположный случай, 
именно, что число фенотипов уменьшается (один или два типа оказываются 
неразличимыми от третьего), и соответствующее отношение оказывается 
более коротким. Так, в случае дигибридов возможно сокращение числа 
фенотилов с 4 до 3 и даже до 2, и блатодаря этому мы получаем вместо 
типичного отношения 9:3:3:1 другие, например, 9:3:4 или даже 9:7. 
Подобные «неожиданные» отношения становятся вполне понятными, 
как только мы разберемся в их причине, что лучше всего пояснить на каком- 
нибудь примере. 

Излюбленными цветами у мышей и кроликов являются три: серый 
черный и белый. Как показывают многочисленные опыты скрещивания, 
серая окраска доминирует над черной; следовательно, первую можно обо- 
значить как @, вторую — как &. С другой стороны, всякое окрашенное 
состояние доминирует над альбинизмом, что зависит, как мы увидим дальше, 
от присутствия у всех окрашенных форм особого фактора окраски А, кото- 
рого нет у альбиносов (а). Следовательно, серая мышь или кролик будет 
на языке буквенных обозначений ААСС, черные формы тех же грызунов 
ААЭВ и т. д. У белых мышей общий фактор окраски отсутствует, почему 
мы должны обозначить их как аа, но, оказывается, альбиносы происходят 
всегда от каких-либо окрашенных форм, следовательно, возможны белые 
мыши или кролики, происходящие от серых (путем утери фактора окраски), 
и белые мыши или кролики, происходящие (тем же путем) от черных. 
Очевидно, первых (альбиносов от серых) следует обозначить как аа@С (нет 
гена окраски, но есть ген серого цвета), вторых же (альбиносов от черных)— 
как аасс (нет ни гена окраски, ни гена серого цвета, отчего у окрашенных 
форм развился бы черный цвет). При этом мы опять видим пример того, 
как облегчается понимание всех этих отношений, если стоять на почве 
разобранной нами выше гицотезы присутствия-отсутствия. 
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В случае скрещивания серой мыши (ААСС) с белой, происходящей 
от-серых же предков, т.-е. состава аабС, различие заключается только 
в факторе окраски (А — а), почему в первом поколении доминирует серый 
цвет, во втором же происходит расщепление на серых и `белых в отно- 
шении 3:1. То же самое будет, конечно, иметь меето при скрещивании 
черной мыши (АА5°) с альбиносом, происходящим от черных мышей, т.-е. 
имеющим ‘состав аасс. — Произведем теперь скрещивание серой мыши 
с белой, происходящей от черных (рис. 37), различие между которыми 





Рис. 37. Скрещивание серой и белой мыши, отличающихся двумя парами признаков 
(окрашенная — белая, серый цвет — черный цвет). — Из Гольдшмидта (\Уапаае). 


двойное: и по отношению к фактору окраски вообще (А — а) и по отно- 
шению к цвету последней ((—°). В первом поколении окраска доминирует 
лад альбинизмом и серый цвет чад черным, почему получаются гетерози- 
готные серые мыши состава Аабо. Во втором поколении должно происходить 
расщепление на 4 группы форм, именно: 


9АСб--3 Аз 3 аб--1 ав. 


Мыши первой категории (Аб) — серые, второй (Аз) — черные, третьей (а6) — 
альбиносы от серых, четвертой (28) — альбиносы от черных (см. рис. 37). 
Однако последние две категории отличаются лишь по своим наслед- 
ственным свойствам, генотипвческому составу, по внешности же совер- 
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шенно неразличимы, сливаются в один фенотип. Благодаря этому полу- 
чается отношение 


9 серых : 3 черных : 4 белых. 


Возьмем еще один случай этого рода, уже из тригибридных скрещи- 
ваний. Дело идет о скрещивании двух форм пшениц: так называемой 
карликовой (сошрасшт) и квадратноголовой (з4иаге-Веа), отличающихся 
формой колоса (рис. 38).—В первом поколении доминирует тип сотрасйиатт, 
во втором появляются 4 типа в следующем отношении: 


с очень — < колосом типа 
ТИ - 
а длинным средней 5Ччаге- 
р колосом ДЛИНЫ пеад 
48 9 6 1 


Объясняется это отношение тем, что здесь замешаны три пары фак- 
торов: С—с, [—1 М— шт. Фактор С своим присутствием обусловливает 
особенности сотрасима и не дает проявиться действию других доминантных 
факторов. Среди форм, лишенных фактора С, одновременное присутствие 
Ги М делает колос очень длинным, от одного фактора Г или М колос 
получает среднюю длину, наконец, формы строения ст являются квадратно- 
головыми. Таким образом, данное скрещивание протекает так: 


Сотрасват Запаге-Беа@ 
Р се СОММ Хх стат 
Е, | Со Ми 
Е. 
9 @М 9 сЕМ 1 см 
Е. з Ст 3 «М 


48 типа 9 с длин- 6 © коло- 1 типа 
сотрас- ным коло- сом сред- заааге- 
фата сом нейдлины — Беа4. 


Таким образом, выведенные нами выше отношения для моно-, ди-, три- 
гибридов и т. д. могут изменяться, становясь то более длинными, то более 
короткими—в зависимости от увеличения или уменьшения числа, фенотипов. 
Однако каким образом сводятся получаемые в опыте цифры к этим более 
простым отношениям, почему мы можем в одном случае признавать доста- 
точным совпадение наблюдаемых чисел с ожидаемыми, в дру- 
том же отрицать наличность подобного совпадения? На этом чрезвычайно 
важном вопросе мы должны остановиться в заключение настоящей главы. 

В самом деле, мы видели выше, что изображенное на рис. 23 отно- 
шение 42 желтых горошин к 15 зеленым можно свести к простому менде- 
левскому отношению 3:1, что полученный Тойяма при расщеплении 
у шелковичного червя ряд 6385, 2147, 2099, 693 сводится к дигибридному 
отношению 9:3:3:1 ит. д. Однако как проверить, правильно ли в каждом 
данном случае подобное сведение или нет? 
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Для этого нам необходимо познакомиться с одним довольно простым 
приемом вариационной статистики, который позволяет решать эти вопросы 
без всякого участия субъективного элемента. 








Рис. 38. Скрещивание пшениц — карликовой (верхний ряд слева) и квад- 
ратноголовой (верхний ряд справа), отличающихся тремя парами при- 
знаков; гибрид Е, —в верхнем ряду между исходными формами, гибриды 
Е, (четыре различных типа) —в нижнем ряду.—Из Баура (\/ ап). 


При этом прежде всего нужно вычислить те ожид аемые числа, 
которые при данной сумме вполне точно отвечают предполагаемому простому 
отношению, или идеальным числам. — В первом из взятых нами при» 
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меров общее число горошин — 57, идеальное отношение 3: 1; следовательно, 
ожидаемыми числами, вполне отвечающими этому отношению, будут 42,1; 
и 14,5. Во втором примере общее число особей в Е, —11324, предпола- 
гаемое отношение 9:3:3:1, значит, при этой сумме ожидаемые числа, 
отвечающие данному отношению, должны быть таковы: 6369,5; 2123,55; 
2123,55; 10Тль. Способ вычисления этих ожидаемых чисел в общем настолько 
прост, что не требует каких-либо особых пояснений. Если обозначить сумму 
идеальных чисел (т.-е. членов предполагаемого простого отношения) буквой К, 
а сумму наблюдаемых в опыте чисел буквой п, то соответствующее каждому 
идеальному числу (1) ожидаемое число (1) можно вычислить по формуле: 


П 
4=.. К 





В первом примере К =4, п=57, Л=3, а ==1, следовательно, 


57 п 51 
4 —42,-; и ди = Л! * К —1. = И 








в 
Ч к =3 ® 


Затвм мы должны вычислить так называемую среднюю ошибку 
для каждого из ожидаемых чисел, которая зависит как от его абсолютной 
величины, Так и от суммы всех наблюдавшихся случаев. Эта величина, 
покажет нам, насколько могут действительные числа уклоняться от ожи- 
даемых без того, чтобы произошло несоответствие с предполагаемым отно- 
шением, т.-е. с идеальными числами. - 

Не входя в с10соб вычисления средней ошибки по существу, что 
завело бы нас очень далеко, дадим для нее готовую формулу: 


где ч— данное ожидаемое число, а п—сумма наблюдавшихся в опыте 
случаев. | 
В первом из взятых нами примеров п=57, 941==42;15, Чди== 14,55, 


откуда 
42,-в ‹ 14 
о 


у 14,э, - 42 
Пап = и = 15 Е Па Ев За. 


Следовательно, теперь можно изобразить Ч: и Чи Так: 91=1425 Е 3,7; 
Чи== 14,25 =3З,эт, где второе слагаемое обозначает среднюю ошибку каждого 
из ожидаемых чисел, в пределах которой возможно колебание действитель- 
ного числа без нарушения общего отношения. Наблюдаемые числа, здесь 
42 и 15; они лежат в пределах этого возможного колебания; значит, све- 
дение этого случая к отношению 3:1 вполне допустимо. 
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ЕВЕ ВЕНЕ ЕЕРЗЕВ: Е НЕЕРВ 


Вычислим теперь все эти величины для взятого нами второго примера 
с расщеплением у шелковичного червя в опытах Тойяма. Мы имеем 
при этом 


идеальные числа (}).. 9 3 3 1 ‚ К=16 

наблюдаемые числа (р). 6385 2141 2099 693 ; п =11324 

ожидаемые числа (4) . 6369,., 2123,5 2123.05 107,5 уп —=11324 
тж -Ы т ЕЕ 

их средние ошибка (т) 52 9 41 кз 41,53 25,16 


разность между набдю- 
даемыми и ожидаемы- 
ми числами (р—4) . 15,25 23, 24,95 1413 


— 


Это небольшое вычисление наглядно показывает нам, что числа, 
полученные Тойяма, обнаруживают достаточно большое совпадение с ожи- 
даемыми числами, и разность между ними и последними лежит в пределах 
возможных уклонений от ожидаемых чисел. 

Другое дедо, если бы в результате подобного вычисления оказалось, 
что эта разность по отношению к одному или некоторым числам значительно 
превышает среднюю. ошибку ожидаемого числа. Это показало бы нам, что или 
мы неправильно наметили наш ряд идеальных чисел, т.-е. выбрали не то 
отношение, которое в действительности имеет место (скажем, мы предпо- 
ложили, что у нас моногибридное отношение 1:2:1, а в действительности 
имеет место дигибридное 9:3:4), или же что здесь имеются какие-то особые 
причины, нарушающие правильность наблюдаемых отношений. Приведем 
и здесь один пример этого рода. 

Среди канареек имеются два главных типа окраски — желтые и зеле- 
ные, а от их скрещивания получаются пестрые формы, которые при даль- 
нейшем разведении дают, благодаря расщеплению, не только себе подобных, 
но также чисто желтых и чисто зеленых. Дэвенпорт на основании своих 
опытов пришел к заключению, что данное скрещивание является дигибрид- 
ным, Так как зеленым канарейкам присущ фактор темного цвета № 
& у желтых имеется особый фактор пятнистости М, оказывающий свое 
действие лишь в присутствии первого фактора (29). Таким образом, ход 
этого скрещивания, по Дэвенпорту, протекает так: 


Р по ММ Хх №М№ют 
желтые зеленые 


Е ММ 
пестрые 
Ро 9 ММ + 3 № - ЗоМ-1 0 
пестрые зеленые ‚желтые 


Однако ни в опытах Дэвенпорта, ни в опытах автора этой книги (77) 
не наблюдалось достаточного совпадения наблюдаемых цифр с ожидаемыми 
по этой схеме, что видно хотя. бы по полученным нами данным: 
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Пестрые. Зеленые. — Желтые. 


идеальные числа (3). 9 3 4 
наблюдаемые числа {р) 23 18 9 
ожидаемые числа (41). 28.1 9. 12,5 
Е = — 
их средние ошибки (т). 3,51 2,16 3,06 
разность (р—9) . 5,1 8, 5,5 


Очевидно, толкование Дэвенпорта нельзя признать правильным. 


Заметим, что наилучшим способом для выяснения генотипической 
структуры каждого гибрида является скрещивание его с гомозиготной чисто 
рецессивной формой, так как в результате такого скрещивания, как мы 
видели уже выше (см. стр. 81), получается столько же сортов особей, 
сколько у гибрида было сортов половых клеток, притом в разном отношении 
друг в другу, если эти сорта и фенотипически различны. 


Действительно, 
от скрещивания получаются формы вида в отношении 
Аа Х аа А — а 1:1 
ДаВЬ Х ааЪЬ АВ — АБ — аВ — аб Е 
АаВЬСс Х ааББсс АВС — АВс — АБС — аВС — Е, 


АБе — аВс — а5С — аЪс 


и т. д., что сразу позволяет установить генотипическое строение испы- 
туемого гибрида. — В частности, на основании таких скрещиваний мы 
пришли к заключению, что различие между пестрой и желтой канарейкой 
сводится к трем наследственным факторам, т.-е. что желтая канарейка, имеет 
строение ааБЪсс, а пестрая — АаВЬСе, при чем фактор С, один или при 
наличии других, вызывает среднее развитие пестроты, а факторы Аи В 
без С делают эти формы лишь слабо испещренными или крапчатыми (77). 
Однако и при анализе подобных скрещиваний вычисление средних ошибок 
ожидаемых чисел никогда не является излишним, и его следует настой- 
чиво рекомендовать. 


ГЛАВА У. 


Закон Менделя. 
(Продолжение.) 


Учение о свойствах. — Эпистаз, гипостаз. — Факторы окраски у грызунов. — Факторы 

окраски у АщитЫпит. — Относительность менделистического анализа. — Белые формы. — 

Однозначные факторы. — Множественные алледоморфы. — Гипотезы о природе генов. — 
Отсутствие некоторых зигот и летальные факторы. 


Кроме правила, преобладания и закона, расщепления, разобранных нами 
в прошлой главе, к основам менделизма относится закон независи- 
мости или самостоятельности признаков, гласящий, что каждая 
пара признаков ведет себя при расщеплении так, как будто бы других 
кроме нее не было. Благодаря этому наиболее сложные случаи расщеп- 
ления при нескольких парах признаков сводимы, как это разобрано нами 
выше, к общей формуле: 


(А4 2 Аа-Ра) (В--2 ВЬ-ЬЬ) (С-+2 (е-+-е) (0-2 ва+а..., 


получающиеся же при этом числовые отношения вытекают из произведения 
или степени двучлена: 


8-1) (8-1 8+0 8-1... =@8+ 1) 


если иметь в виду лишь фенотипические различия, и из произведения изи 
степени трехчлена.: 
и 


(2-1) @+2+ 0 а+2+1 @+2+ 1... =а+42+1*, 


если учитывать и генотипическое строение получающихся форм. 

Подобное положение вещей возникает благодаря составу каждого орга- 
низма из самостоятельных и независимых друг от друга наследствен- 
ных свойств, представленных в половых клетках особыми зачатками, 
или генами. В этом и состоит сущность учения о свойствах, 
которое является едва ли не самым важным следствием открытых Менделем 
законов, почему мы должны остановиться на нем более подробно. 

Выше мы отмечали уже, что понятие о подобных наследственных 
свойствах, своего рода единицах, на которые может быть разложен каждый 
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организм, { было создано еще спекулятивными теориями наследственности, 
при чем особенно ясно формулировал это. понятие де-Фриз (см. стр. 17). 
Однако до открытия законов Менделя все эти представления носили чисто 
умозрительный характер, и лишь менделизм дал средство для выяснения 
отдельных наследственных свойств, почему теперь можно даже говорить 
о «менделистическом, или гибридологическом `анализе», 
0б «анализе на свойства». Такой анализ совершается путем различ- 
ных скрещиваний, когда во время расщепления состав из тех или иных 
свойств. если они при этом затронуты, выступает совершенно ясно. 

Менделистический анализ делает теперь лишь первые шаги, затрагивая, 
главным образом, чисто-внешние особенности и почти совершенно не касаясь 
внутренней организации. К тому он сам по себе не легок: Иотаннсен 
остроумно сравнил его с химическим анализом, при котором у химика 
не было бы совсем основных реактивов и он должен был бы анализировать 
подлежащие анализу вещества при помощи их самих же. К, тому же гибридо- 
‘логический анализ, как мы увидим дальше, всегда до известной степени 
относителен. Все это заставляет некоторых склонных к излишнему скепти- 
цизму авторов высказываться в пользу того, будто бы основные, процессы 
наследственности недоступны мендедлистическому анализу и т. д. Эти 
заключения кажутся нам, однако, чрезвычайно мало обоснованными и в лучшем 
случае преждевременными, положение же менделизма, и учения о свойствах 
в настоящее время таково, что к нему чрезвычайно подходят слова Баура: 
«побольше экспериментировать и поменьше теоретизировать — вот девиз 
ближайшего времени!» В виду этого мы переходим к современному поло- 
жению учения о свойствах, оставляя в стороне вопрос, кав далеко удастся 
в дальнейшем продвинуться в этом направлении менделизму. 

Итак, что же нужно понимать под именем наследственной единицы, 
свойства, менделистического фактора (все эти термины являются синонимами)? 
Конечно, было бы совершенно неправильно принимать за них различные 
внешние особенности или наружные признаки организмов. Иногда подобное 
совпадение, действительно, имеет место, и внутреннее свойство находит 
свое отражение в каком-нибудь одном внешнем признаке, но гораздо чаще 
такого совпадения нет, и или один внешний признак вызывается несколь- 
кими генами, или же несколько наружных особенностей зависят только от 
одного менделистического фактора. Ряд примеров того и другого рода мы 
очень скоро встретим в дальнейшем изложении. В этом отношении глубоко 
правильно говорит Баур: «Между наследственными единицами и внешними 
особенностями имеются такие же отношения, что и между молекулярным 
строением, химической формулой какого-нибудь вещества и его свойствами 
в роде удельного веса, запаха, цвета, вкуса и т. п.; как введением одного 
атома водорода в молекулу бензола мы изменяем не одно, а целый ряд его 


1 В этом отношении очень удачен немецкий термин для свойств, предложенный 
`Бауром, именно «Егфетшпейеп». Английские авторы называют их нередко просто едиви- 
цами («ип»). 
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свойств, так и одна и та же наследственная единица может обусловливать 
различные внешние особенности. организма». 

Таким образом свойство, наследственная единица или фактор есть та 
внутренняя сущность, которая находится в яйце или в живчике каждого 
организма в виде недоступного нашему наблюдению зачатка, или гена, 
и вызывает при развитии один или несколько внешних признаков взрослой 
формы. Перейдем, однако, к фактам, на которых мы можем проверить 
справедливость подобной точки зрения о составе организмов из свойств, 
при чем первоначально остановимея на опытах, касающихся наследо- 
вания окраски, которое изучено наиболее подробно. 

Мы уже разобрали выше один из подобных случаев, касающийся 
скрещивания серой и черной мыши и их альбиносов (рис. 37). Возьмем 
еще пример того же рода, касающийся скрещивания черных и серых 
мышей с мышами шоколадного цвета. * 

Скрестив черную мышь с шоколадной, или бурой, как мы будем 
дальше ее называть, мы получим в первом поколении только черных мышей, 
во втором же произойдет обычное моногибридное расщепление и появятся 
как черные, так и бурые мыши в отношении 3:1. Очевидно, что черный 
и бурый цвет у мышей образуют собою пару аллеломорф, подобно многим 
другим, с которыми мы познакомились уже выше. Однако, мы знаем, что чер- 
ный цвет образует пару и с серым (см. рис. 37), но является по отношению 
к нему рецессивным, тогда как по отношению к бурому он доминантен. 
Отсюда, если стоять на точке зрения гипотезы присутствия - отсутствих, 
приходится сделать вывод, что у черной мыши отсутствует фактор серого 
цвета С, придающий серым мышам их окраску, т.-е. что черная мышь 
есть ве, но зато у нее имеется другой фактор — черного цвета (обозначим 
его буквой С), при отсутствии воторого возникает бурая или шоколадная 
окраска. Таким образом на языке букв серая мышь будет @б (или лучше 
ААСС, если учитывать фактор А, вызывающий окраску вообще, о чем мы 
говорили выше), черная мышь — соСС (соответственно АА55СС), бурая 
мышь — сс (или ААсс). Однако эти`обозначения еще не полные, и из них 
неясно, в каком отношении стоят друг в другу у мышей их серая и бурая 
окраска. Для решения этого вопроса необходимо выяснить, что произойдет 
при скрещивании серой и шоколадной мыши. | 

Этот опыт был проделан рядом исследователей, и при этом оказалось, 
что первое поколение гибридов межлу серой и бурой мышью имеет серый 
цвет. Во втором поколении ‘появляются четыре рода различно окрашетных 
форм, именно серые, бурые, черные и желтые *, при чем два последних 
сорта являются знакомыми уже нам новообразованиями при скрещивании. 
Отношение этих четырех родов мышей таково: 


9 серых —3 черных — 3 желтых —1 бурая; 


1 Число цветовых рас мыши довольно велико, хотя они и разводятся только люби- 
телями. В Англии имеется даже общество мышеводства — «Майопа| писе саЪ». 

* При этом получается, собственно, не желтая окраска, а золотисто-коричневая, 
но для краткости мы называем ее просто желтой. 


| 
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отсюда мы сразу можем заключить, что перед нами случай типичного 
дигиоридного расщепления, и, значит, серая и бурая мыши отличаются 
друг ст друга двумя парами признаков. 

Предчоложим, что у бурой мыши нет не только фактора черного 
цвета (С), но и фактора серого цвета (@), которые, как мы знаем, отсут- 
ствуют у черных мышей, а что серая мышь имеет оба эти фактора, т.-е. 
что она есть черная мышь, измененная от присутствия.б в серый цвет. 

В таком случае имеем: 


Р СС@б Хх ссэз 
серая бурая 


—— 
Е, Сс бе 
серая 
Ро 9 ССЗ С 3 < 1 с 


серые черные желтые бурая 


Получается полное, совпадение с результатом опыта, чем наше предположение 
вполне доказывается. Кроме того, выясняется, что у желтых мышей нет 
фактора черного цвета, но есть фактор С, и, действительно, это находит 
себе подтверждение в других опытах скрещивания. 

7 Разбор этих ‚наиболее простых случаев скрещивания различно окра- 
шенных мышей позволяет нам сделать чрезвычайно важный вывод, что 
в образовании многих цветов участвует не один какой-нибудь, & несколько 
факторов. — В самом деде, у всех окрашенных ‘мышей есть нрежде всего 
особый фактор овраски вообще — А, которого нет только у альбиносов. Как 
показали исследования ряда авторов, если нет других факторов окраски, 
‚мышь под влиянием этого основного фактора приобретает желтый цвет. 
Однако у всех иначе окрашенных мышей (бурых, черных, серых) действие 
фактора А заглушается другими генами и становится незаметным. Другой 
пример: фактор черного цвета, который мы обозначили буквой С, присут- 
ствует и у черных и.у серых мышей, однако у последних он подобным же 
образом заглушается или, как говорят, прикрывается фактором Сб, делающим 
животное серым. 

Это явленне не следует смешивать с доминированием, при котором, 
как мы знаем, один из членов аллеломорфы преобладает над другим. Так, 
окрашенная форма (АА) доминирует над альбиносом (аа), серая мышь, 
имеющая фактор @ (@С), над черной, лишенной его (5), ит. д. В тех же 
случаях, которые мы имеем сейчас в виду, один доминирующий фактор 
прикрывает действие другого, тоже доминирующего: фактор черного цвета С 
(его рецессив —бурая окраска) мешает проявиться действию фактора А 
(его рецессив — эльбинизм), фактор серого цвета С мешает подобным же 
образом проявиться действию фактора С, имеющегося у всех серых 
мышей, и пр. 

Это явление получило от Бэтсона название эпистаза, и фактор, 
который прикрывает или подавляет действие другого, называют обычно 











эпистатическим, прикрываемый же или подавляемый — гипостати- 
ческим. Нередко последнее обозначается знаком`>; таким сбразом 
у мышей СА, @ >С ит. д. 

Благодаря явлению эпистаза наследование окраски у животных ста- 
новится более сложным, раз в образовании каждого цвета могут участвовать 
сразу несколько различных генов, из которых один прикрывает другие. 
Однако, в то же врэмя, знакомство с этим явлением позволяет скорее разо- 
браться во взаимоотношениях различных факторов, которые выступают 
особенно ясно при явлениях расщепления, когда гипостатические факторы, 
освобождаясь от того задерживающего влияния, которое оказывал на них 
эпистатический фактор, проявляют свое действие обыкновенно в виде 
появления ряда новых форм, возникающих в результате скрещивания. — 
Познакомимся на каком-нибудь одном примере с системой всех генов 
окраски, вызывающих появление у данного животного различных цвето- 
вых рас. 

Как мы уже отмечали, чрезвычайно много различно окрашенных рас 
имеется у обыкновенной мыши, при чем эти породы знакомы большею частью 
лишь немногим любителям. Удобства, представляемые разведением мышей 
по сравнению с разведением каких-либо других более крупных форм, заста- 
вили уже давно обратить внимание при изучении наследования окраски на 
это жавотное, и в настоящее время мы имеем ряд работ цо данному вопросу, 
относящихся именно к мыши. 

Первые обстоятельные: исследования в этом направлении принадлежат 
Кэно (25); он же первый стал употреблять те буквенные обозвачения для 
отдельных факторов (так называемые наследственные формулы), которые 
теперь общеприняты. Затем над тем же вопросом работали мисс Дерэм 
(34, 35), Плате (19, 82), Гагедурн (45), Литтль (62), Денн (33) и другие. 

В дальнейшем мы будем следовать тем обозначениям для различных 
генов окраски мышей, которые были предложены в его книге Бауром (8) 
и приняты в одной из лучших работ по этому вопросу, принадлежащей 
Гагедурну (45). 

\у Если мы начнем с общей родоначальницы всех различно окрашенных 
мышиных рас, с простой серой мыши, то, оказывается, окраска последней 
вызывается не менее как 11 наследственными свойствами, так что на языке 
буквенных символов эту форму можно обозначить как ААВВССООЕЕЕЕСС 
ННЫккГТ. Другие породы мышей произошли от этой серой формы мута- 
пионным путем или путем утери того или иного фактора или нескольких 
факторов, т.-е. благодаря переходу некоторых свойств в рецессивное состоя- 
ние, или, гораздо реже, путем возникновения новых доминирующих особен- 
ностей. Путем скрещивания подобных цветных мышей с серыми мышами 
или друг с другом и удалось установить значение каждого из тех факторов 
окраски, которые присутствуют у серой мыши. 

Некоторые из последних нам уже известны. Так, мы знаем, что 
фактор А вызывает окраску вообще, и все альбиносы не имеют его, т.-е. 
являются аа; само же по себе это свойство вызывает появление желтого 
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пигмента. Другой пигмент, присущий не только мыши, но и другим гры- 
зунам, именно темный, появляется под влиянием двух следующих факто- 
ров—Ви С. Присутствие в гаметах только гена В (при отсутствии С, 
как, например, у мышей шоколадного цвета) вызывает бурую окраску; 
желтый цвет, вызываемый геном А, при этом прикрывается, так как фак- 
тор В эпистатичен по отношению в фактору А (ВА). Одновременное 
присутствие генов А, В и С (как у черных мышей) приводит к подавлению 
двух первых факторов последним (С`>В, А), который, как мы знаем, вызы- 
вает более сильное развитие темного пигмента и черный цвет. Наконец, 
фактор @, о котором мы не раз упоминали выше, есть фактор серого цвета, 
и он эпистатичен по отношению ко всем.предыдущим факторам, прикрывая 
их все (@`>С, В, А). 

Однако последний из-перечисленных нами сейчас генов (именно С) 
нельзя ставить на одну доску с тремя другими. Первые являются факто- 
рами возбудителями, и под их влиянием развивается та или иная 
окраска или питмент (желтый от А, бурый от В, черный от С), что же 
касается до гена С, то это фактор распределения, так как вызы- 
ваемая им серая окраска происходит пз-за того, что под влиянием этого 
тена темный пигмент отлагается в нижней части каждого волоса, а желтый 
в верхней. Таким образом, среди уже известных нам раньше различных 
факторов окраски приходится различать по способу их действия две раз- 
личных группы. | 

Третьей подобной группой являются факторы интенсивности, 
к числу которых относятся у мышей О, Е, ЕиН. Это название дано им 
из-за того, что присутствие их благоприятствует развитию того или иного 
из известных нам уже цветов (желтого, бурого, черного, серого), отсутствие 
же этих генов ослабляет эти цвета. Тав, если у черной мыши (АВСОЕЕ$ НГ.) 
перейдет в рецессивное состояние фактор О, т.-е. если этот ген исчезнет 
из гамет совершенно, то вместо черной получится голубая мышь ( АВСАЕЕ®НГ.). 
При подобном же исчезновении гена Е мы получим вместо черной лиловую 
мышь с красными глазами (АВСОеЕсНГ), при отсутствии фактора Е — 
серебристо-черную (АВСРЕГНГ.), при отсутствии фактора Н — блекло-чер- 
ную (АВСОЕЕ$ВГ) и т. д. — Заметим, что иногда в подобных случаях не 
пишут всех букв, входящих в состав таких формул, а опускают большие, 
обозначающие присутствующие факторы, и оставляют лишь маленькие 
буквы, показывающие, каких факторов нет в гаметах. В этом случае жел- 
тая мышь будет Бсе, бурая — сё, черная — 5, лиловая — ес ит. д. 

Факторы Ги К отсутствуют у дикой серой мыши и свойственны 
немногим породам, возникшим, вероятно, уже в культуре. Из них один (Г) 
обусловливает особую эпистатичную ко всем другим желтую окраску, дру- 
гой (К) тоже своеобразную доминантную пятнистость. На этих двух фак- 
торах мы остановимся подробно дальше. р 

Последний фактор окраски у мышей, о котором мы еще не упоминали, 
есть фактор одноцветности Г. При его отсутствии возникает частичный 
альбинизм, и у мыши среди общего окрашенного в тот или иной цвет фона 
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появляются белые пятна. Таковы, например, по своей окраске японские 
танцующие мыши, и их можно обозначить, как |. 

При подобном обилии генов окраски становится вполне понятным 
и обилие цветовых рас у мышей. Благодаря постоянным скрещиваниям, 
практикуемым любителями, распадаются при расщеплении старые соедине- 
ния генов и возникают новые, ведущие зачастую к появлению новых неви- 
данных до того цветовых рас. Мы видели выше ряд примеров подобных 
«новообразований при скрещивании» и можем поэтому не оста- 
навливаться более подробно на этом явлении. Заметим, что появляющиеся 
при этом новые формы, вызываемые к жизни новыми соединениями генов, 
называются теперь часто «комбинациями», & самое явление—комби- 
нативной изменчивостью. Рассмотрение последней не входит здесь 
в нашу задачи, но нельзя не отметить, что она имеет немаловажное зна- 
чение в природе и играет большую роль у наших прирученных животных 
и возделываемых растений. ! 

Происхождение различно окрашенных рас у мышей (и у других домаш- 
них животных) можно себе тавже легко представить, допустив, что внезапно 
у какой-нибудь фориы несколько генов окраски исчезли и представляемые 
ими свойства перешли в рецессивное состояние, Допустим, например, что 
подобным образом от какой-нибудь внутренней причины несколько мышей 
утеряли гены С, О, би Ниот них внезапно (как говорят, путем мутации) 
произошли блекло-серебристые мыши — сдеВ. При скрещивании такой 
мутации с нормальной серой мышью в первом поколении будет доминиро- 
вать наряд последней, т.-е. появятся формы строения СеОа@зНЬ, но в их 
потомстве произойдет сложное расщепление, и возникнет ряд новообразова- 
ний от скрещивания, новых комбинаций, как мы можем их теперь назвать. 
Согласно изложеняому выше, можно вполне уверенно предсказать, что при 
этом может возникнуть 21—16 различных фенотипов (и 8*=—=81 различ- 
ных генотипов), из которых большинство явятся совершенно новыми. Среди 
последних окажутся и бурые (св), и черные (5), и голубые (85) мыши, 
и мыши разных другях цветов, и тот, кто сумеет выделить гомозиготные 
формы, может разводить их дальше в виде особых пород. В более редких 
случаях приходится допустить, что также внезапно, путем мутации, к уже 
существовавшим у дикой формы генам прибавился новый (в роде факторов 
Г или Ку мыши), и возникла новая доминирующая особенность. Таковы 
были, несомненно, пути, которыми и было получено все многообразие цве- 
товых рас у мыши и у других домашних животных. 

Чрезвычайно поучительно сравнить систему генов окраски у мыши 
с подобными же генами у других грызунов, из которых лучше других изучены 
в этом отношения, главным образом, благодаря исследованиям Кастля (11, 12), 
Баура (8) и Папа, (13) кролики. Мы коснемся, впрочем, их факторов окраски 
лишь в самых общих чертах, только для сравнения с таковыми же мышей. 


' Подробнее о комбинациях и их значенни для эволюции см. цитированную 
в главе 1Ш мою книгу об изменчивости. 
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Общим для мышей и кроликов являются, повидимому, те факторы 
окраски, которые обозначены нами выше буквами А, В, С, У, С, НиК. 
`Что касается до других факторов, найдэнных у мыши, то присутствие Е 
и Гу кроликов не доказано, а фактор интенсивности Е и фактор эписта- 
тической желтой окраски 1 присущи только мышам. Это видно из того, 
что при переходе фактора Е в рецессивное состояние (у форм ее) появляются 
красные глаза, при окрашенной шерсти, между тем у кроликов подобных форм 
неизвестно, как и чрезвычайно своеобразных форм, обладающих фактором 1. 

Вместо этого у последних имеется несколько своих, свойственных 
только им генов окраски, которые отсутствуют у мышей. Сюда относится 
фактор М, отсутствие которого вызывает развитие на одних местах тела 
темного, на других желтого пигмента («японские» кролики), фактор №, при 
отсутствии которого развивается характерная «русская» окраска (окра- 
шенные пятна на ушах, носу и хвосте), фактор черно-огненного цвета 
и фактор серебристой окраски (О и Р, как называет их Гагедурн), которые 
вызывают эти особенности уже своим доминантным, & не рецессивным 
состоянием, и другие. 

Таким образом, формула дикого серого. кролика имеет такой вид: 
ААВВССООССННККМУХ №оорр........, откуда ясно, что одни из его цвето- 
вых рас произошли, как и у мышей, путем перехода в рецессивное состоя- 
ние одних факторов, другие же путем прибавления к генам исходной формы 
новых доминантных генов. 

Та же самая картина получается, если от кроликов мы обратимся 
к морским свинкам. Кольцов, пользующийся в своей работе о генетическом 
анализе их окраски (53) также обозначениями Баура и Гагедурна, дает 
для дикой одноцветной свинки агути такую формулу: А.В, С. О.Е. ЕР. С.Н. Ме, 
откуда видио, что одни факторы являются общими для морских свинок, 
кроликов и мышей, другие для свинок и мышей (Е, Е, Г.), третьи для сви- 
нок и кроликов (М). Имеются, наконец, у свинок и свойственные только 
им факторы окраски. ! 

Набросанная нами здесь краткая и неполная картина того, какими 
наследственными свойствами обусловливается многообразие окраски трех 
родственных друг другу видов домашних животных, достаточна для того, 
чтобы составить представление о тех перспективах, которые открываются 
при первом проникновении в эту интереснейшую область. Глубоко пра- 
Вильно в этом отношении замечание Герста: «биологическая проблема 
будущего должна заключаться не в выяснении происхождения видов, а в 
выяснении происхождения наследственных свойств» (47). 

Что касается других домашних животных, то наследование окраски 
у них изучено менее подробно, чем у грызунов, & относительно многих из 
них имеются в этом отношении лишь отрывочные данные. Лучше других 


1 Изложенная здесь система, факторов окраски у грызунов носит несколько упро- 
‘шенный характер, так как в ней не принято во вяимание наличие множественных алле- 
ломорф, о чем подробнее мы будем говорить дальше. 


Наследственность. 8 
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изучены факторы окраски у лошадей, о которых ведутся оеобые родослов- 
ные книги, но и относительно этой формы у нас нет еще такой подробной 
схемы генов окраски, как для мыши, свинки или кролика. ! Из представи- 
телей беспозвоночных животных имеются довольно подробные данные 
о наследовании окраски у шелковичного червя (93 —95) и особенно у мухи 
ОгозорЬМа (64, 67, 68). 

Что касается факторов окраски в растительном царетве, то они 
тщательно изучены здесь у многих форм, при чем первое место среди них 
в этом отношении занимает львиный зев, Апиггыпит тала$, про много- 
образие цветовых рас которого мы уже упоминали. До сих пор, благодаря 
исследованиям главным образом Баура (7 — 10), у этого растения обнару- 
жено свыше 40 независимых друг от друга наследственных свойств окраски, 
при чем общая сумма различных наследственных свойств доходит здесь до 150. 

Подробные сведения о некоторых из этих факторов окраски Апиг- 
гЫпига читатель найдет в цитированной уже выше книге Баура о наслед- 
ственности (8). Мы не будем перечислять их здесь всех, а отметим лишь, 
что среди них встречаются все те категории, с которыми мы уже позна- 
комились у мышей. Сюда относятся прежде всего факторы-возбудители 
известных цветов (В — фактор окраски вообще и желтого цвета, Г — фактор 
красного цвета), факторы распределения (например, 0, от которого зависит 
красноватая окраска трубки венчика) и факторы интенсивности (А, Г.). 
Кроме того, у львиного зева встречается еще группа факторов, которых мы 
не видели у грызунов, а именно — задерживающие факторы. 

Пример задерживающего фактора уже был у нас выше, когда мы 
говорили о доминировании комолости у рогатого скота. Таким же задер- 
живающим фактором является у АпигтЬ пот фактор С: от его присутствия 
желтый цвет, вызванный геном В, переходит в цвет слоновой кости, жел- 
товато-белый или кремовый. Другой подобный задерживающий фактор С, 
действуя на красную окраску, зависящую от факторов В и А, превращает 
ее в узорчатую, «рис(огаит», по выражению садоводов. 

Здесь же будет уместным отметить, ^что все факторы окраски или 
строения, которые найдены до сих пор у львиного зева, грызунов иу дру- 
гих животных и растений, не являются чем-то окончательно установлен- 
ным, далее не делимым и не разлагаемым на Части. В некоторых слу- 
чаях, вероятно, именно так и обетент дело, но зато в других не исключена. 
возможность, что та особенность, которую мы сводим теперь к одному фак- 
тору, вызывается на самом деле большим их числом. Не следует забывать, 
что обнаружение каждого фактора, или гена, возможно. 
лишь тогда, когда найдена раса, у которойон отсутствует. 
Не будь альбиносов, мы ничего бы не знали об основном факторе окраски А 
у грызунов и таком же факторе В у АпигтЬит. Значение каждого фак- 
тора интенсивности становилось ясным лишь тогда, когда удавалось полу- 


' Хорошей современной сводкой о факторах окраски у млекопитающих является 
работа Райта (98); довольно подробно разработан этот вопрос и в книге Кастля (16). 


—ШШ =——_ 
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чить расу, для которой было характерно его отсутствие (хотя бы, напри- 
мер, голубых мышей или кроликов для фактора О у грызунов, розовых 
экземпляров львиного зева для фактора А у этого растения) и т. д. 

Нередко какая-нибудь особенность считалась зависящей от одного 
наследственного фактора, но затем оказывалось, что в ее образовании уча- 
ствуют два или более генов. Изображенное на рис. 29 скрещивание расы 
АпИтгыпото, имеющей нормальные двугубые цветы, с более редкой расой, 
характеризующейся пелорическими, т.-е. радиальными цветами, говорит за 
то, что двугубое строение цветка, вызывается одним фактором (Е), отсут- 
ствующим у расы с пелорическими цветами. Однако впоследствии оказа- 
лось, что в образовании нормального двугубого цветка Апиггыпат уча- 
ствует еще особый фактор (0), свойственный и многим пелорическим расам, 
но отсутствующий у некоторых львиных зевов, благодаря чему и было 
открыто в конце-концов его существование. — Другой пример: до последнего 
времени принималось, что фактор А у всех грызунов является не только 
основным фактором окраски, но и возбудителем желтого цвета. Однако 
недавно Бауру (8—1914) удалось разложить данное свойство у кроликов на 
два, самостоятельных. Один. из этих новых факторов — А — является основ- 
ным фактором окраски, но никакого цвета, волос но вызывает, а обусловливает 
лишь голубой цвет глаз. Другой новый фактор — Х — является фактором-воз- 
будителем желтой окраски. Следовательно, при отсутствии всех других факто- 
ров формы строения ААхх имеют белую шерсть и голубые глаза (белые вен- 
ские кролики), а формы строения ААХХ желтую шерсть и темные глаза. 

В этом и состоит относительность менделистического 
анализа, о которой мы уже говорили выше. Некоторые видят в этом его 
слабую сторону, что, однако, едва ли правильно. Ведь соединение в поня- 
тие одного свойства того, что в действительности вызывается несколькими 
независимыми генами, и возможно лишь благодаря тому, что такое мнимое 
свойство или свойство высшего порядка менделирует ‘совершенно так же, 
как и каждое из входящих в его состав настоящих элементарных свойств. 
А не все ли равно, как далеко удастся нам продвинуться в подобном про- 
цессе разложения кажущихся нам таковыми свойств на более элементар- 
ные свойства? Да и можно ли указать среди подлежалких нашему иселедо- 
ванию предметов что-нибудь действительно неделимое, неразлагаемое, раз 
делимы и разлагаемы даже атомы? Эти соображения позволяют нам не 
смущаться относительностью гибридологического анализа, которую все-таки 
не следует упускать из вида. 

Остановимся еще, чтобы покончить с явлениями наследования окраски, 
на белых формах, встречающихся почти у всех прирученных животных 
и растений. Чаще всего белые формы являются альбиносами, лишенными 
совсем пигмента, что выражается не только в общей окраске тела, но и в 
цвете глаз, бывающих у них по той же причине красными. Мы знаем уже, 
что альбинизм вызывается выпадением особого гена окраски вообще, или 
так называемого основного фактора (А у грызунов, В у львиного зева), 


а остальные гены окраски (В, С, С ит. д. у грызунов, А, Е и пр. у Апйг- 
* 
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`паюо) при этом остаются, но не могут проявить своего действия. Благо- 
паря последнему, в смысле своего наследственного состава альбиносы 
(фенотип) могут быть очень различны, и их может быть столько же сор- 
тов, сколько имеется в данном случае различно окрашенных рас (это будут 
уже генотипически однородные альбиносы). 

— Таким образом, как это впервые было установлено Кэно (25), для воз- 
никновения каждой окраски необходимо участие по меньшей мере двух факто- 
ров: одного (так называемый фактор-возбудитель в роде В, С у грызунов), 
вызывающего основание, или хромоген данного цвета, и другого — играющего 
роль возбудителя, или активатора для этого основания, подобно активирую- 
щим ферментам, известным в физиологии (оксидаза, тирозиназа, и т. д.). Послед- 
ним и является тот фактор окраски вообще, которого не бывает у альбиносов. 
Этот фактор называют иногда, пользуясь выражением, принятым в бактерио- 
логии, комплементом (т.-е. дополнителем), и во многих работах вместо 
указанной нами выше для него буквы А он обозначается буквой С. 

Таким образом, большинство белых форм является альбиносами строе- 
ния аа (или сс). Однако возможен и другой случай альбинизма—не от 
отсутствия комплемента, а от отсутствия всех факторов-возбудителей окраски, 
при чем необходимым условием для этого более редкого случая является то, 
чтобы основной фактор не производил сам по себе никакого цвета или про- 
изводил белый цвет, как это и бывает у некоторых форм. 

Это явление впервые было открыто Бэтсоном и Нённеттом (5) у души- 
стого горошка (Гафугиз одогайлз), имеющего ряд различно окрашенных рас, 
носящих зачастую довольно странные названия (см. рис. 39: 1,2 — Эмилия 
Гендерсон, 7 — нарумяненная лэди, 8 — мисс Гент и т. д.). Скрестив два, 
белых экземпляра первой расы, они получили в первом поколении только 
окрашенные горошки пурпурового цвета (рнс. 39 — 3). Дальнейшее иссле- 
дование этих растений путем скрещиваний выяснило, что здесь имело место 
смешение альбиносов двух различных тапов, в результате которого и воз- 
никли только окрашенные формы. 

Цвет горошков зависит от трех факторов: основного, или компле- 
мента С, вызывающего окраску вообще, но не производящего какого-либо 
специального цвета, фактора красного пвета К и фактора В, превращаю- 
щего красную окраску в пурпуровую. Под именем «Эмилии Гендерсон» 
соединяют горошки, как лишенные комплемента С, так и не имеющие фак- 
тора красной окраски В, т.-е. белые, за невозможностью развить этот основ- 
ной цвет. В опытах Бэтсона и Пённетта произешло скрещивание двух 
подобных горошков: 


Р сВВ Х СгЬ 
белый белый 
Г, СсВгВЬ 
пурпуровый 


Е. 27 СВВ -- 9 СВЬ -- 9 СВ -- 9 сВВ -{ 3 СтЬ -- 3 сВЬ -- 3 скВ - 1 сть. 
пурпуровые красные | белые. 
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В общем, во втором поколении получилось отношение: 27 пурпуро- 
вых —9 красных —28 белых, сводимое к нормальному отношению при 
тригибридном расщеплении. Разумеется, белые формы, как видно даже 
из нашей формулы, были отнюдь не однородны, и среди них наблю- 
дались альбиносы обоих типов 
(12 С:16 с). 

Бэтсону (4) же удалось 
найти пример подобных двух 
типов альбинизма и в живот- 
ном царстве, именно у кур. 








Рис. 39. Скрещивание двух белых Е Е БЫ 


душистых горошков, дающее в пер- 

вом поколении окрашенвые формы: Рис. 40. Скрещивание двух белых кур (1— 

1и 2—Р; 3—1; 4—10 различ- обыкновенная курица, 2 — шелковистый пе- 
° ные типы ЁЕ.. — Из Пённетта. тух), при котором в первом поколении получа- 


ются окрашенвые формы (3,4).— Из Бэтсона. 


Наш + рис. ‘40, взятый из книги Бэтсона, изображает произведенное 
им скрещивание лвух белых кур (петух — шелковистой породы, курица — 
обыкновенной белой), в результате которого их потомки оказались окра- 
шенными.  Бетсоном же было отмечено, что у кур встречается и 
доминантный белый цвет, при котором птица уже отнюдь не является 
альбиносом. 
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Более детальное выяснение факторов окраски у кур было произведено 
Дэвенпортом (30). Ему удалось установить их здесь пять, а именно: 


С — основной фактор окраски (комплемент), 
\— фактор окраски дикой курицы, 
М — фактор черного цвета (М>, 
Х — фактор светло-желтого цвета, 
\ — фактор белого цвета (\М`> М, Л. 


Отсюда обыкновенная курица будет Сшху, черные куры (минорка, 
испанская порода) — СУМх\у, желтые (кохинхины) — СиХ\м. Наконец, белые 
куры могут быть различного строения, и при этом возможны три типа: 

1) епх\у или другого строения, но всегда с отсутствием факторов 
Си У — таковы шелковистые куры; 

2) Стху, т.-е. лишенные факторов различных цветов — таковы белые 
кОхИНхХиНЫ; 

3) СМУ, т.-е. не альбиносы, а имеющие почти все гены окраски, 
но вгипостатическом состоянии, прикрытые эпистатическим фактором белого 
цвета, \\ — таковы белые леггорны. 

Исходя из этих формул, не трудно предсказать, что будет при скре- 
щивании белых кур различного строения с окрашенными формами или друг 
с другом. Окрашенная форма будет всегда доминировать при скрещивании 
над курицей-альбиносом обоих типов (си С), но цвет белых леггорнов, 
напротив, преобладает над любой окраской, так как М `>М, $. — Еели мы 
теперь скрестим альбиноса одного типа с альбиносом другого типа (слахм Ж 
С]ох\), то подобно тому, что мы видели при екрещивании горошков расы 
«Эмилии Гендерсон», в первом поколении появятся только окрашенные куры 
дикой окраски (СеЛпохху\у), т.-е. получится «новообразование при скре- 
щивании» и «возврат к типу предков», как выражались раньше. 

На основании упомянутых исследований Баура мы можем сказать, 
что то же самое может быть и у кроликов, при чем один из белых кроли- 
ков должен быть «белым венским» строения ААххЬрсс, а другой простым 
альбиносом — аа. 

__/ В результате мы приходим к выводу, что белые формы могут быть 
трех сортов: альбиносы, у которых нет комплемента (наиболее частый слу- 
чай), альбиносы, лишённые всех генов окраски кроме комплемента, и, нако- 
нец, доминантно-белые формы. Последние попадаются реже других: отметим, 
что кроме кур доминантно-белые особи (наравне с рецессивно-белыми) 
обнаружены Тойяма у шелковичного червя (94, 95). Доминантный характер 
носит и белая (серая) масть у лошади. 

Разбирая факторы окраски, мы не раз имели дело со случаями, когда 
один и тот же внешний признак вызывается несколькими различными вну- 
тренними свойствами. Однако возможен и такой случай, что одна наружная 
особенность зависит от нескольких, но одинаковых, как говорят, одно- 
значных факторов. Это явление открыто известным шведским исследо- 
вателем Нильсоном-Эле (11) во время его многолетних опытов с различными 
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породами овса и пшеницы, и иногда данное им объяснение этого явления 
даже называют принципом Нильсона-Эле. 1 

Скрещивая различные породы овса, этот исследователь нашел, что 
черный цвет чешуй доминирует при этом над белым. Во втором поколении 
происходит расщепление на формы с черными и формы с белыми чешуями, 
но их отношение бывает различным: в одних случаях оно носит обычный 
для моногибридов характер (3: 1), в других — растений с черными чешуями 
почему-то получается больше (15:1). 
Исследование следующих поколений 
этих помесей показало, что в послед- 
нем случае черный цвет овса зависит 
от двух факторов черного цвета: 5; и 
$., вызывающих эту окраску каждый 
в отдельности и отсутствующих у овса 
© белыми чешуями. В самом деле, дан- 
ное скрещивание оказывается в этом 
случае дигибридным: 


Р 51518252 Ж 5151825 
черный — белый 
Г. 51515255 
черный 
—Щ—Ш—ШЙ—==——ПШ—ж3— 
Г. 95:5. -Е 3548» -[- 381$, -- 13184 
черные белый 











В результате отношение: 9:3:3:1 
<окращается до отношения 15: 1, кото- 
рое и наблюдалось в этом случае. 


В действительности окраска че- Рис. 41. Расы овса, отличающиеся цве- 
и р ь том чешув. а— раса, лишенная обоих фак- 
шуй овса, имеющего оба фактора чер- торов черного цвета, $13; 6 — раса, имею- 


ного цвета, заметно темнее окраски ве ыы 515%; $ и И 
| , у такому фактору 5,3 и 
их у тех растений, у которых имеется 8,5. — По Нильсону-Эле из в. 


налицо только один из этих факторов 
{5, или 5,), так что последние являются как бы переходами к чисто-белому 
овсу (рис. 41). 

Если мы зададимся теперь целью выяснить, как распределяются при 
расщеплении эти овсы по окраске своих чешуй, то обычная формула диги- 
бридного расщепления не даст нам на это уже ответа. В самом деле, 
мы пишем в ней — 95,5,, но среди этой группы будут растения ис 4 одно- 
значными факторами в зиготе (5,5,5555), и с 3 (например, $,5,$55а), ис 2 
(например, 51315552), окраска которых, конечно, несколько отличается друг 
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' Нельзя не отметить, что еще Мендель, разбирая в своей первой работе скре- 
щивания фасоли, весьма, близко педошел к формулировке этого принципа. 
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от друга. Очевидно, в случае однозначных факторов все дело не в таких 
формулах, а в числе подобных генов, попадающих взиготу. Для выяснения 
этих чисел и их отношений друг в другу мы берем обычную решотву 
Пённетта для дигибридного скрещивания (стр. 78) и пишем в ней вместо. 
символа АВ — 2 (однозначных гена в гамете), вместо символа АЪ или аВ — 1, 
вместо символа а56—0. Переписанная в таком виде решотка Пённетта. 
приобретает следующий характер: 





Производя подечет, получаем: 
число генов в зиготе 4 3 2 1 0 
число форм 1 4 6 4 1 


Отсюда, ясно, что типа каждой родительской формы оказывается лишь. 
по одному растению йз 16, а остальные 14 представляют собою; переходы 
от одной исходной формы кв другой. 

Этот случай зависит от совокупного действия двух однозначных фавто- 
ров, но последних у овсов и пшениц может быть и больше: три и даже 
четыре. — Действие трех факторов наблюдалось Нильсоном-Эле при скре- 
щивании пшеницы с красвыми и пшеницы с белыми зернами. Красный 
цвет является домикирующим, а во втором поколении происходит расще- 
пление, но отношение красных форм к бельм оказывается различным и равно. 
в одних случаях отношению 3:1, в других 15:1, в третьих 68:1. 910. 
различие, как показали последующие исследования, зависит всецело от того, 
сколько пар однозначных факторов красвого цвета было в данном случае — 
одна, две или три. 

Возьмем наиболее сложный случай с участием трех пар факторов, при 
котором красная пшеница будет В.В. В.В,В,В., белая же — гигатегоготз. В пер- 
вом поколении получаются красные же формы етроения В,г.Вог»Взгз, а затем 
происходит обычное тригибридное расщепление по формуле: 

21 В. В.В; -- 9 В, Вог, -- 9 В,г»Вз -- Эт, Ва Вз - 3 Витогз =- Зг. Вог -- 

Зг.гзВа -- 1 г ГГз, 
при чем одна белая пшеница приходится на 63 красных. 
Однако и здесь, каки в случае с окраской чешуй у овса, красные 


пшеницы не оказываются все однотипными, & их окраска варъирует от темно- 
красного цвета до бледно-красного цвета в зависимости от числа факторов 
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этого цвета, присутствующих в обеих гаметах. Таких факторов в зиготе- 
может быть от 6 до 1, при чем число форм, имеющих то или иное число. 
генов, легко может быть подечитано при помощи фрешотки Пённетта. 
Воспользовавшись схемой, изображенной для тригибридов на стр. 79, мы: 
получим в результате такой ряд: 


число генов 


Га 
в зиготе | 6 ь ы 3 2 1 о 


число форм 1 6 15 20 16 6 1 


Мы видим отсюда, что большинство форм второго поколения (50 из 64, 
т.-е. 78%/,) имеют от двух до четырех факторов красного цвета и в соответ-- 
ствии с этим развивают окраску, подобную окраске первого поколения 
(В:г, ВогоВт.) и стоящую как бы посередине между темно- красной и бёлой 
окраской обеих исходных форм. Крайние формы (с 6, 5 генами и только. 
с одним или совсем без одного гена) составляют меньшинство, и, не получив. 
почему-нибудь их, мы легко можем совсем не заметить расщепления и даже: 
принять, что здесь имела место не менделистическая, & постоянно- 
промежуточная наследственность, при которой нет расщепле-- 
ния, и характер Е, передается без изменения следующим поколениям. 

На эту сторону вопроса было обращено особое внимание Лангом, кото- 
рый, исходя из явления, открытого Нильсоном-дЭле, предложил гипо- 
тезу для объяснения всех случаев, где описывалась не менделистическая. . 
а подобная промежуточная наследственность (58, 59). Подробнее об явле- 
ниях последней мы будем говорить дальше, в главе 1Х, здесь же лишь. 
отметим, что, по Лангу, случаи постоянно- промежуточной наследственности 
объясняются принципом Нильсона - Эле и сводимы к менделистической наслед- 
ственности при допущении, что данные особенности вызываются рядом. 
однозначных факторов. . 

Для явления однозначных факторов Ланг предлатает термин «поли-. 
мерия», понимая под этим зависимость внешней особенности не от одного, 
а от нескольких самостоятельных тенов. Если их два, как в разобранном 
выше случае овса, с белыми и черными чешуями, нужно говорить о димерии.. 
при трех однозначных факторах (случай красной и белой пшеницы) имеет 
место тримерия, при четырех — тетрамерия ит.д. Интересно `распределение- 
форм с тем или иным числом факторов при расщеплении, имеющем место- 
в подобных случаях: 


число 
генов 10 9 3 Ч 6 5 4 32 1 0 
в зитоте || 
димерии 1 4 6 4 1 
_ 6 15 20 15 6 1 
форм тримерии 1 
п при тетрамерии 1 8 28 56 10 56 28 8 1 
пентамерин 1 10 45 120 210 252 210 120 45 1 Е 
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Как видно из этой небольшой таблички, расщепление в случае одно- 
-значных факторов следует той же законности, которая управляет распре- 
‚делением особей в вариационном ряду и известна под именем закона 
Кетлэ (стр. 47). При этом громадное большинство форм имеет среднее 
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Рис. 42. Скрещивание двух рас кукурузы, отличающихся длиною 
початка. — По Исту из Баура (У’апаае!ю). 


‘число генов (2—4 при тримерии, 2 —6 при тетрамерии), и эти формы 
‘носят, подобно Е,, промежуточный характер между обеими исходными фор- 
мами. Чисто-доминантные и чисто-рецессивные формы с увеличением числа 
‚однозначных факторов становятся все реже и реже: одна подобная форма, 
приходится на более чем 250 при тетрамерии, на более чем 1000 при пен- 
'тамерии ит. д. Понятно, как легко не заметить при этом совсем расщепле- 
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ния и свести случай нескольких одпозначных факторов к явлению постоянно- 
промежуточной наследственности. 

Вслед за Нильсоном-Эле явление однозначных факторов, или поли- 
мерии, было обнаружено и другими исследователями. Сюда относятся прежде 
всего работы Иста над кукурузой (36, 37), из которых взят случай, изобра- 
женный на нашем рис. 42 и касающийся длины початка у этой формы. 
Первое поколение помеси между кукурузой с длинным и кукурузой с корот- 
ким початком промежуточное и варьирует между крайними величинами 
обеих исходных форм, во втором поколении происходит расщепление и поя- 
вляется ряд различных форм (с коротким, средним и длинным початком), 
образующих один длинный ряд изменчивости. 

Еще инструктивнее другой пример, касающийся числа рядов семян 
в початке кукурузы, которое у различных форм колеблется от 20 до 8. 
Опыты скрещивания показали, что эта особенность зависит от трех одно- 
значных факторов, при чем, когда в зиготе нет из них ни одного, разви- 
вается 8 рядов семян, при одном факторе—10 рядов, при двух— 12 ит. д. 
Предположим, мы скрещиваем форму, имеющую 20 рядов (и полный ассорти- 
мент этих факторов), и форму лишь с 8 рядами (лишенную последних). 
Обозначив эти гены буквами №, №, №, имеем: 





Р М, М №№. №№ Х пп попеп; п: 
20 рядов 8 рядов 
Р, М: п, Мо»: 
14 рядов 
Г 27 №, №№ -- 9 М, №1 -Н 9 М, пь М; -- 9 п, №. -Е 9 М, пьп: -- 


--З п, Мп, - 3 п, п5 №. —- 11,0503. 


Согласно произведенному выше вычислению, распределение факторов при 
тримерии во втором поколении таково: 


6 5 4 3 й 10 
146415 20-15-61, 


откуда число растений с 20 рядами семян 1, с 18 —6, с 16—15, 
с 14—20, с 12—15, с 10 —6бис 8—1. На этом примере мы видим, 
как много «новообразований при скрещивании» может возникнуть в каждом 
из подобных случаев. 


Как видно из приведенных примеров, наиболее характерной стороной 
данного явления является резкое повышение изменчивости среди особей 
второго поколения помесей, которые превосходят в этом отношении и Е, 
и следующие за ним поколения. Например, когда позже Ист произвел скре- 
щивание двух рас табака с длинным и коротким венчиком (38), он наблюдал 
следующие отношения: 
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Длина венчика при екрещивании расе №Мсойапа [оп Пога. 


Р 34—43 шм 88 — 100 шм. 
Р 52 —88 шт 


Е. от коротких Е› 43—64 шт 
Г. от длинных Ё, 61—91 шт 


В общем здесь изменчивость Е превосходила раза в два изменчивость Е; 
и раза в полтора изменчивость Р., вообще же здесь участвуют, по Иету, 
четыре пары однозначных факторов (случай тетрамерии). 

К совершенно тождественным результатам пришли Таммес (90) 
и Иоганисен (51), обнаружившие явление однозначных факторов — первая 
У льна, второй у фасоли. То же самое подтвердили Шулль у пастушьей 
сумки (87) и другие исследователи у ряда лругих растительных объектов. 





Рис. 48. Петух а породы м курица породы себрайт. 
з Пённетта и Байли. 


Что касается до представителей животного царетва, то не может быть 
сомнений, что и у них полимерия имеет, вероятно, довольно широкое рас- 
пространение, только здесь ее труднее обнаружать в виду трудности полу- 
чить очень большое число форм, что так легко у растений. Однако 
в целом ряде случаев наличность многих однозначных факторов, вызываю- 
щих данное явление и в животном царстве, более чем вероятна, а в неко- 
торых случаях это удалось установить и совершенно точно. Случаем этого 
рода является, например, наследование величины и веса у кур, согласно 
работе Пённетта и Байли (84). 

По данным этих авторов, величина и вес у кур также вызываются 
несколькими однозначными факторами, которых здесь может быть до 4 пар. 
Если нет налицо ни одного из этих факторов, то возникает наименьшая 
из возможных величин, которой отвечает и соответствующий вес. Появле- 
ние каждого из однозначных факторов повышает эту минимальную вели- 
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чину на ее известный процент, и в случае присутствия всех 8 факторов 
возникает наибольшая величина, относящаяся к наименьшей, как 292:100. 

Наш рис. 43 изображает петуха гамбургской породы, имеющего три 
пары подобных факторов (ААВВССа4) и курицу породы себрайт, имеющую 
лишь одну такую пару (ааБЪсс0)). Благодаря этому самец превосходит 
самку почти вдвое по своей величине и весу. — Первое поколение их гибри- 
дов имеет всего. 4 подобных фактора (АаВЬСс0а) и стоит по величине 
ближе к первой породе. Во втором поколении возникают самые различные 
по величине формы благодаря происходящему здесь тетрагибридному расще- 
плению (см. рис. 44). 

Довольно сходные результаты Пённетт и Байли получили несколько 
позже (85) относительно наследования веса у кроликов, при чем и здесь 
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Рис. 44. Схема наследования веса у кур. — По данным Пённетта и Байли. 
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наличность нескольких однозначных факторов значительно повышает измен- 
чивость этой особенности у представителей Е по сравнению с Е,. Так, 
потомство от кроликов одного около 3, другого около 9 фунтов имело вес 
около 6 фунтов, во втором же поколении веса колебались между 4 и7 фун- 
тами. Еще интереснее данные Моргана о скрещивании трубастых или 
павлиньих голубей с другими породами (66). Число рулевых перьев 
в хвосте у первых колеблется от 28 до 39, у всех остальных голубей 
равно 12. Первое поколение гибридов между ними довольно изменчиво, 
имея от 12 до 20 рулевых, во втором изменчивость еще более повышается 
{12 —26), при чем Морган склонен думать, что лишние перья в хвосте 
у трубастого голубя обусловливаются присутствием 3 пар однозначных 
факторов, т.-е. что этот голубь является формой строения ААВВСС, а обы- 
кновенный голубь — аа сс. 

Казалось бы, этих данных вполне достаточно, чтобы признать принцип 
Нильсона-дле стоящим вне всяких сомнений, однако против него до послед- 
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него времени раздавались отдельные голоса. Чрезвычайно несочувственно 
к этому учению относилея, например, Кастль, с взглядами которого на про- 
межуточную наследственность мы познакомимся несколько дальше (гл. ГХ). — 
Вопреки общепринятому представлению Кастль долго отстаивал взгляд, что 
гены не отличаются особенным постоянством, могут сами изменяться, выво- 
дом из чего являлось допущение известных количественных вариаций одного 
и того же фактора, отчего он может вызывать количественно различные 
эффекты (13). С особенной охотой Кастль ссылался при этом на пятнистую 
окраску кроликов или крыс, которая зависит, по его мнению, от одного 
единственного изменчивого фактора (папомним наши факторы К и Г 
у грызунов). 

Однако подобная точка, зрения не нашла себе подтверждения, и, напро- 
тив, все изучившие специально пятнистые формы у грызунов приходят 
к заключению, что в образовании этого признака замешан не один, а целый 
ряд однозначных факторов пятнистости. К этому заключению пришли, 
например, Плате у мышей (82), Кольцов у морских свинок (53), да и сам 
Кастль должен был изменить в конце концов свой взгляд на пятнистых 
крыс (14) и признать, что и здесь дело идет отнюдь не об одном сильно 
изменчивом факторе (16). Словом, учение об однозначных факторах нельзя 
не признать обоснованным очень прочно. 

В английской и немецкой литературе однозначные факторы нередко 
называются множественными (пиаре Ёсюгз), но этот термин едва ли 
удобен в виду возможности смешения его с понятием множественных 
аллеломорф (шиире аЦе]отлогрЬ$), о которых мы уже упоминали выше, 
при рассмотрении теории присутствия-отсутствия. Это важное явление 
открыто сравнительно недавно, и мы должны на нем остановиться. 

До сих пор мы имели дело лишь с такими свойствами, которые 
в смысле их наследования соединены в пары, или простые аллеломорфы. 
Однако еше Кэво (25 —1907) подметил, что имеются такие факторы, кото- 
рые относятся друг к другу, как члены одной аллеломорфы, хотя их не два, 
а несколько. Если перед нами, например, четверная аллеломорфа А — В — 
С— 1, о А иВ, А иС, А и В, В иС, Вир, Сиб ведут себя, как 
члены простой пары, с доминированием одного. над другим и последующим 
расщеплением в отношении 3:1. У гибридов никогда не бывает свыше 
двух подобных факторов, почему дигибридного расщепления здесь быть 
не может. Конечно, приложение гипотезы присутствия-отсутетвия Е слу- 
чаям этого рода невозможно, чем доказывается, ‘как мы говорили выше, 
ее ошибочность. 

—г Приведем, однако, прамеры подобных множественных аллеломорф. 
Изучаемая уже много лет Морганом и его учениками муха ОгозорЬЙа 
пе]апоразег (см. дальше рис. 70), о которой мы не раз упоминали, имеет 
большое количество рас, отличающихся самыми различными особенностями, 
в том числе и цветом глаз. У дикой формы глаза красные, но при первых же 
опытах с этой формой были получены сперва белоглазая мутация, а затем 
и другая, у которой глаза были эозинового цвета (64). При скрещивании 





этих форм друг с другом оказалось, что красный цвет доминирует над 
белым с последующим” расщеплением в отношении 3:1, эозиновый цвет 
относится к белому совершенно так же, и в то же время красный домини-- 
рует над эозиновым тоже с последующим расщеплением в отношении 3:1. 
Здесь система обозначений доминирующего признака большой буквой, 
а рецессивного тою же малой уже не пременима, нбо, если обозначить крас- 
ный цвет буквою В, то г будет и эозиновый и белый. В виду этого при- 
ходится обозначать рецессивные члены этой сложной аллеломорфы малой 
буквой со значком: например, белый — как \, эозиновый — как \%, или же- 
еще более практичным является предложение Моргана (67) обозначать 
рецессивные признаки каждый особой малой буквой, а доминантный, свой-. 
ственный исходной форме, — как М (нормальный) или Т (типичный). 
или большой буквой, соответствующей малой для рецессивного признака, 
если дело идет только об этих двух свойствах. Впрочем, пока этот вопрос 
еще трулно признать достаточно разработанным. 

Однако упомянутая множественная аллеломорфа дрозофилы оказалась. 
при дальнейшем изучении еще более сложной. К эозиновому и белому 
цвету прибавились скоро вишневый, кровавый, коралловый и ряд других, 
так что эта аллеломорфа содержит в настоящее время 11 членов, т.-е. 
является одиннадцатерной (68), при чем ее компоненты обнаруживают друг 
к другу отношения. весьма напоминающие уже знакомый нам эпистаз 
и гипостаз, почему мы можем даже изобразить эти отношения так: 
с>е>\м>1..., т.-е. вишневый доминирует над эозйновым и последующими. 
зозиновый над белым, белый над цветом слововой кости и пр. 

У ОгозорЬИа тшеапобазст известны и другие, хотя не столь богатые 
членами, множественные аллеломорфы; в настоящее время их насчитывают 
до 17 (68). У прямокрылого Рагае#х Набурсом (69) обнаружено около. 
десятка различных типов окраски, образующих одну множественную алле- 
ломорфу; найдены теперь такие множественные аллеломорфы и у других. 
насекомых (у шелковичного червя, у жучка Вгасрл5). 

Однако не только у этих мало затронутых в первое время развития 
менделизма форм, но и у наших езмых собычнейших лабораторных живот- 
ных, вроде хотя бы грызунов, имеются такие же множественные аллело- 
морфы, что во многом изменяет изложенную выше в более упрощенном виде 
систему генов их окраски. 

Первая множественная аллеломорфа среди грызунов, как мы сказали 
уже, была найдена Кэно у мыши еще в 1907 году, хотя только 7 лет 
спустя Морган вполне ясно. разобрался во всех этих отношениях (63). Дело идет 
при этом прежде всего о той паре факторов, которые мы обозначали выше.. 
как С ис (серый цвет — черный цвет). Так как серая окраска грызунов, . 
зависящая от фактора С, называется в английской литературе обычно. 
«агути», то и эта аллеломорфа носит название аллеломорфы - агути и 0бо- 
значается символом А. В ее состав кроме серого (А) и черного цвета (а)- 
входят еще два типа окраски — серая с белизной на брюхе (АГ) и жел- 
тая (АУ), при чем последняя приписывалась раньше особому гену, обозна- 
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‘чавшемуся нами, как 7. Порядок доминирования в этой аллеломорфе такой, 
что серая с белым брюхом (А!) доминирует как над нормальной серой 
‘окраской, так и над черной, желтая же (АУ) доминирует над всеми ними, 
почему эти два новых члена и обозначаются большими буквами со знач- 
ками. 

Соответствующая аллеломорфа у кролика является тоже не простой, 
.а тройной. В частности у кролика, как показали Кастль и Фиш (15), 
в ее состав входит кроме серой (А) и черной окраски (а) еще черно- 
‘огненный цвет (а‘), который раньше приписывался особому фактору О. 
Благодаря этому три прежних пары факторов у грызунов —@, Ли О 
сводятся ячеперь в одну множественную аллеломорфу- атути А. 

Следующая множественная. аллеломорфа у грызунов касается нашей 
прежней пары А — а (окраска — альбинизм), при чем теперь обычпо ее обо- 
значают символом С. Еще из старых работ Кастля (11, 12) вытекало, что 
В эту же аллеломорфу у кроликов входит и фактор русской (гималайской) 
‘окраски, рассматривавшийся другими исследователями как член самостоя- 
тельной пары М№— п. Справедливость именно первого взгляда была ясно 
показана Стёртевантом в 1913 году (89), при чем на этом примере он дал 
впервые ясное объяснение понятию мпожественных аллеломорф. Позже 
у кроликов было обнаружено и четвертое видоизменение этой аллеломорфы, 
‘зыражающееся в своеобразной окраске глаз при окрашенной шерсти (у шин- 
шиллового кролика). Таким образом, у кролика порядок генов в этой алле- 
ломорфе такой: С (пожная окраска) — с" (ослабленная окраска глаз) — 
‚сп (частичный альбинизм или русская окраска) —с (альбинизм). 

Еще богаче членами эта аллеломорфа у морской свинки и мыши. Для 
‚первой еще в 1915 году Райт (97) показал, что она является не двойной, 
а четверной, так как в нее кроме полной окраски (С) и альбинизма (с) 
входит ген, ослабляющий окраску тела, (с), и ген, ослабляющий окраску 
тлаз (сг). Последний тен относился до того к самостоятельной паре, 
‘обозначенной нами, как Е —е. Совершенно то же самое было доказано 
‚позже Детлефзеном (31) и Фельдманом (40) для мыши. Таким образом, 
лтрежние три пары факторов у грызунов —А, Е и № —еводятся теперь 
в одну множественную аллеломорфу С. 

Чтобы покончить с мпожественными аллеломорфами у грызунов, нам 
‚остается коснуться их третьей множественной аллеломорфы Е. Как пока- 
зали исследования Ибсена (49, 50), у свинок она встречается в виде трех 
состояний: при первом (Е) наблюдается полное развитие темной окраски 
(черной или бурой) на всем теле, при втором (е?) темная окраска разви- 
вается лишь частично, отчего получаются двухцветные, темнокрасные формы, 
наконец, при третьем, наиболее рецессивном (е), темная окраска вообще 
‘не развивается, и животное окрашено только в красный цвет. С точки 
‚зрения прежних обозначений, противоположчость между Е и е? сводили 
к паре факторов М — ш, а для объяснения появления форм типа е прибе- 
тали к допущению, что это состояние вызывается действием фактора А, 
‚когда нет основного гена темного цвета В. 
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У кроликов в состав той же аллеломорфы входит кроме трех подоб- 
ных же членов (Е — ©} у японских двухцветных кроликов — е), как показали 
исследования Кастля (17), еще четвертый член, который доминирует над 
всеми остальными, почему он и обозначается большой буквой со значком — Е2). 
При наличии этого члена (для которого допускалея тоже особый фактор 0) 
развивается черный цвет, доминирующий над серым (сибирский кролик). 

Мы нарочно более подробно остановились на множественных аллело- 
морфах у грызунов, чтобы показать, как при их допущении уменьшается 
число принимавшихся раньше независимых пар факторов. ЗВ частности 
три разобранных нами множественных аллеломорфы А, С и Е вполне охва- 
тывают принимавшиеся равьше простые аллеломорфы А, В, Е, С, 3, М, М, О 
и О, т.-е. при этом число аллеломорф уменьшается в три раза. В общем 
в своей последней сводной работе по наследозанию окраски у кролика 
и морской свинки Кастль (18) принимает всего 9 аллеломорф (простых 
и множественных) для первого и 10 для второй. 

Найдены множественные аллеломорфы теперь и у растений—например, 
Бауром у АпитЬшаш (8 — 1919), Нильсоном-Эле у пшеницы (72), Таммес 
у льна (91), Энгледоу у ячменя (39), рящом исследователей у кукурузы 
И Т. д., так что это явление относится к числу самых распространенных 
У различных организмов. 

Далее мы увидим, чем объясняется явление множественного аллело- 
морфизма с чисто цитологической точки зрения, здесь же отметим, что, 
согласно новой точке» зрения Гольдимидта, проводимой им в целом ряде 
работ (43), все члены одной множественной аллеломорфы являются не более 
как количественными изменениями одного и того же фактора: идея, весьма, 
близкая к взглядам Кастля, о которых мы уже упоминали. | 

По мнению Гольдшмидта, наследственные факторы есть вообще не что 
иное, как энзимы или близкие к ним тела того же физикохимического 
характера. Подобно энзимам они ускоряют вызываемую ими специфическую 
реакцию пропорционально своему количеству, а выводом отсюда является 
признание присущей каждому фажтору потенции, или валенции, которая 
является величиной измепчивой и по существу сводится именно к количе- 
ству данного фактора. Эта точка зрения неизбежно приводит нас к; более 
общему вопросу о природе генов. 

Выше мы видели уже, что Вейсмани указывал совершенно опреде- 
ленно на то вещество, которое, по его мнению, является носигелем наслед- 
ственных свойств, т.-е. представляет собою зародышевую плазму, считая, 
что последнее идентично с хроматином ядра половых клеток. Его биофоры, 
детерминанты, иды и иданты, вполне сравнимые с нашими’ современными 
генами и их более сложными комплексами, и являются совершенно опреде- 
ленными частицами хроматина вплоть до ясно различимых под микроскопом 
хромозом (см. рис. 2 и 3). 

Эта, чисто-морфологическая гипотеза о природе генов встретила со сто- 
роны многих биологов. вполне сочувственное отновтение, и. мысль, что именно 
хроматин и является носителем наследственных свойств, защищается 

Наследственность. 9 
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в настоящее время большинством исследователей, иногда резко расходя- 
щихся с другими взглядами Вейсманна. 

В последнее время Мевес (1908), а за ним некоторые другие авторы 
указали на особые клеточные образования, которые могут, наравне с хро- 
мозомами, претендовать на роль носителей гипотетических генов, именно. 
на своеобразные зернистые. нити в плазме, или митохондрии, открытые 
сравнительно недавно и прилежно изучаемые теперь гистологами. Однако 
эта теория, будучи очень важной с точки зрения дисциплины, изучающей 
клетку, — цитологии, представляет для учения о наследственности мало. 
нового, так как идея Вейсманна о материальных представителях наслед- 
ственных евойств в клетке остается при этом неизмененной, и лишь указы- 
вается на другие органоиды клетки, которые могут играть роль подобных 
представителей. 

Однако эта чисто-морфологическая точка зрения на вопрос давно уже 
не удовлетворяла многих, и против нее высказывались отдельные голоса. 
Так, Гальтон остроумно сравнил клетки и их содержимое с почтовыми 
мешками для писем на почте, а изучающих их микроскопистов — с зева- 
ками, затлядывающими с улицы в окна почтамта. Последние могут при 
этом сделать известные наблюдения над ходом работы в почтамте, но содер- 
жание писем остается для них совершенно недоступным: тавую же, по его- 
мнению, ценность представляют все теории 0б известных материальных 
носителях наследственности в клетках и т. д. 

В последнее время в связи с успехами биохимии многие стали смо- 
треть на природу генов иначе, считая. их чисто-химическими образованиями, 
присущими клетками. Впервые на подобную возможность указал Бэтсон, 
йо мнению которого наши гипотетические гены не что иное, как особого. 
рода энзимы, выделяемые клеткой, но действующие дальше и без участия 
жизнедеятельности последней. Эту точку зрения поддерживали затем 
и многие другие исследователи, а Гатедурн развил даже целую стройную- 
теорию о деятельности таких генов, как аутокатализаторов (46). Очень 
сочувственно отнесся к последней идее и Иоганисен (51), занимавший 
до того в этом вопросе очень осторожную, выжидательную позицию, хотя’ 
явно не сочувствовавший старой морфологической гипотезе носнтелей наслед-- 
ственных свойств. 

Таким образом, взгляд Гольдшмидта не является чем-либо новым 
по существу; новой в нем является мысль о различной валентности подоб- 
ных энзимоподобных образований, обусловливаемой различным количеством 
последних, но именно эту мысль трудно считать вполне доказанной. 
В главе УП мы познакомимся с теми данными, из которых исходит Гольд- 
шмидт, но во всяком случае считать его вдею приложимой ко всем кате- 
гориям наследственных факторов и объяснять ею случаи множественных. 
аллеломорф едва ли было бы правильно. 

Впрочем, наличность этих более новых воззрений все же не дает нам 
никакого права отрицать старую морфологическую теорию о природе генов.. 
Не далее как в следующей главе мы увидим, что хромозомы половых кле- 
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ток играют громадную роль в явлениях наследственности. Другой, конечно, 
вопрос, какова эта роль, и не слишком ли грубо представление особых 
материальных носителей наследственных свойств. Быть может, последние 
являются только ареной для разыгрывающихся здесь сложных химических 
процессов катализа и пр.? Все эти вопросы можно теперь только поставить, 
но ве ответить на них. 

Плате (79, 80) пытался связать старое и новое воззрение на природу 
наследственных Ффавторов таким образом, что, по его мнению, в каждой 
простой аллеломорфе роцессивное состояние является первоначальным 
и обусловливается присутствием так называемого основного фактора С, 
а доминантное состояние происходит из рецессивного путем добавления 
к основному фактору особого «супплемента» 5; основной фактор является 
живой частицей хромозомы, супплемент же есть энзим, действующий на эту 
материальную частицу и переводящий при этом рецессивное свойство 
в доминантное. Эта возможность является не менее гипотетической, чем 
все другие, и едва ли имеет особые преимущества перед другими воззре- 
виями. Словом, пока наши представления о природе генов не идут дальше 
простых гипотез. 

Мы рассмотрели последовательно те три законности (преобладания, 
расщепления и независимости признаков), к которым сводится открытие 
Менделя, а тавже лежащее в основе их всех учение о составе организмов 
ИЗ СВОЙСТВ. 

Нам остается коснуться лишь гипотезы чистоты гамет, пред- 
ложенной также Менделем; правда, она и до сих пор носит скромное 
название гипотезы, но мы имели уже случай убедиться, какие важные 
выводы и даже предсказания можно делать, исходя из нее, так что эта 
типотеза стоит не ниже многих теорий. 

Исключительно подходящим объектом для проверки этой гипотезы 
являются те случаи, где рядом с пормальным половым размножением суще- 
ствует и партеногенетическое. Например, у пчел матки и работницы полу- 
чаются, как известно, из оплодотворенных яиц, а трутни из неоплодотво- 
‘ренных, являясь в силу этого как бы «персонифицированными гаметами». 
Еще Мендель занимался в силу этого скрещиваниями у пчел, но эта, работа, 
не была доведена им до конца, и только в 1915 году Ньюэлл опубликовал 
следующие интересные данные (70). Им было произведено скрещивание 
итальянской пчелы (Арз шеШега Пеизйса) с краинской (Арзз те|Шега сагииса): 
в Е, у работниц проявились лишь особенности А. 1е$Иса, напротив, трутни 
были всегда чисто материнского типа, что же касается до Е, то в. нем 
среди трутней наблюдались в равном количестве оба исходных типа, как 
и должно было быть, раз матка Е\, как гибрид, имела равное количество 
гамет обоих типов. 

Нельзя вообще не отметить, что, если оставить в стороне некоторые 
недостаточно выясненные случаи или просто отдельные указания, то у нас 
не останется совсем каких-либо примеров, говорящих против гипотезы 
чистоты гамет. Даже более того, многие случаи, которые первоначально 
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казались говорящими против этой гипотезы, при более внимательном рас- 
смотрении оказались вполне согласными с ней и даже лишний раз подтвер- 
ждающими ее. Мы остановимся из них здесь лишь на некоторых явле- 
НИЯХ. 

В некоторых, правда, более редких случаях моногибридного расще- 
пления последнее иногда почему-то заметно уклоняется от типичного отно- 
шения 3:1. Так, Корренс (20) получил однажды при скрещивании двух 
сортов кукурузы (с крахмалом и с декстраном в эндосперме) вместо ожи- 
даемого отношения 6693:2231 (75/,:25'/.) другое — 7531:1393 (85%/:15%/), 
при чем здесь разность между ннми значительно превышала среднюю 
ошибку. Однако контрольные опыты показали, что и в этом случае про- 
исходит нормальное моногибридное расщепление, но почему-то рецеесивные 
формы мепее жизнеспособны, чем доминантные, и последних получается 
больше, чем следовало бы. В другом случае, в опытах Дэрбишайра, 
с мышами {26), танцующие мыши, являющиеся также рецессивными -фор- 
мами, получались (вероятно, опять-таки в силу их меньшей жизнеспособ- 
ности) в меньшем против ожидаемого числе: в Е подобных форм наблю- 
далось не '/,; а не более 1/ь. . 

Однако при этом во время расщепления все же возникали все те группы 
особей, появления которых следовало ожидать, но одна из них только 
в меньшем против ожидаемого числе. Дальнейшее развитие подобных слу- 
чаев представляет явление отсутствия некоторых зигот, когда 
та или иная группа особей ие появляется при расщеплении совсем, что 
и производит впечатление нарушения гипотезы чистоты гамет. 

Впервые это явление было открыто Кэно у особой цветовой расы 
мышей, которая характеризуется желтым цветом, возникающим от присут- 
ствия особого гена, обозначаемого буквой У или Ти эпистатичного по отно- 
шению ко всем разобранным нами выше факторам окраски серой мыши. 
Благодаря этому один сорт желтых мышей (формы, обладающие лишь фак- 
тором окраски вообще или комплементом и лишенные генов темных две- 
тов —Ви С) гипостатичен по отношению к мышам других пзетов (бурым,. 
черным, серым и пр.), желтые же мыши другого сорта, имеющие фактор 7, 
эпистатичны над другими расами мышей. 

Заметим, что, согласно более новым исследованиям, этот ген У входит 
в состав множественной аллеломорфы: атути, о которой мы уже говорили 
выше, почему его и обозначают теперь чаще как АУ, при чем оп домини- 
рует (или, если угодно, эпистатичен) по отношению к ее другим членам — 
нормальной серой окраске, серой с белым брюхом и черной. 

Однако желтые мыши второго рода или У-мыши интересны и еще 
в одном отношении: именно. как это выяснено Кэно (25), мисс Дерэм (34, 
.35) и другими, они являются всегда гетерозиготными и при скрещивании 
друг с другом расшепляются на желтых гетерозиготных же мышей и чистых, 
но не желтых мышей другого цвета. Последнее явление не может не пока- 
заться нам странным и нарушающим наше обычное представление о ходе 
моногибридного расщепления. 
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В самом деле, если желтая мышь гетерозиготна, то ее нужно обозна- 
чить кав Уу. Отсюда имеем: 


_  УУЖУУ 
1УУ -- 2Уу-{ 1уу, 


т.е. должно получаться втрое больше желтых мышей, чем ве- желтых. 
В действительности же получается желтых мышей обыкновенно лишь вдвое 
больше других, и все они оказываются при взаимном скрещивании такими же 
гетерозиготными, как и их родители. Это говорит безусловно за то, что 
гомозиготные желтые У-мыши вообще не возникают: очевидно, зиготы 
подобного рода образуются, но оказываются совершенно нежизнеспособными 
и отмирают во время развития. И, действительно, Ибсену и Стейгледеру (48), 
а также Киркгэму (52) удалось установить это совершенно точно, путем 
исследования зародышей в матках у подобных желтых мышей. Таким 
образом, этот случай отнюдь не говорит против гипотезы чистоты гамет, 
как это может показаться сначала. 

Кроме фактора У или 3, у мышей имеется и еще один фактор окраски, 
отсутствующий у серых мышей, именно фактор доминантной пятнистости, 





Рис. 45. СоПаз рЬо@се: самец и две формы самок (желтая 
и белая). — Из Плате. 


который выше. был обозначен нами как К, а английские авторы обозна- 
чают его чаще символом \. Исследованиями Литтля (62), Денна (33) 
и японцев Со и Имаи (88) теперь тоже установлено, что подобные доми- 
нантно-пятнистые мыши всегда бывают гетерозиготными, а гомозигот- 
ных форм строения У!У,, как и чистых желтых мышей УУ, не образуется 
вовсе. В недавно появившейся работе Аберле (3) устанавливается, что 
гомозиготные доминантно-пятнистые мыши существуют в течение всего 
периода беременности, но поражаются еще в это время анемией, кото- 
рая и убивает их или еще в утробе матери или в первые же дни 
после рождения. 

Совершенно такое же явление наблюдал Джерульд (41) у северно- 
американской бабочки - желтушки СоПав рЫодсе. У этой формы самец имеет 
типичную для рода Со|аз желтую окраску, самки же встречаются двух 
родов — желтые и белые (см. рис. 45). По Джерульду, при скрещивании 
самца с белой самкой в потомстве имеет место домиипирование зависимости 
от пола: у самцов является преобладающим желтый цвет, у самок, напро- 
тив, белый. Обозначив желтый цвет буквой у, & белый — \ и заключая 


———=—ы—ы=—ы—ы—ы—ы 
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рецессивный признак в скобки, мы можем дать для различно окрашенных 
желтушек этого ‘вида следующие формулы: 


самцы (всегда желтые) — уу или у(\), 
самки желтые —уу, белые — (у). 


Однако, чисто теоретически, здесь можно предположить существование еще 
одной группы форм, именно гомозиготных бабочек строения \\, которые 
должны иметь белый цвет у обоих полов. Подобные формы должны возни- 


кать при скрещивании гетерозиготного желтого самца с гетерозиготной же 
белой самкой. 


ум) ЖФ м) 
1 уу-- 2 ум -- 1%" 


$ —3 желтых — 1 белый 
———— 
ФФ — 1 желтая — 3 белых. 


Тем не менее подобных форм совсем не получается, и вместо этих ожи- 
даеыых отношений наблюдаются другие: лишь желтые самцы и 1 желтая 
на 2 белых самки. На основании этого приходится сделать вывод, что 
формы строения \/\, подобно чистым У и У-мышам, вообще не образуются 
и подобные зиготы отмирают на ранних стадиях развития. 

Справедливость такого же предположения была доказана Бауром 
по отношению к особой зодотисто-зеленой расе львиного зева Ап@ггы пит 
та)из (7). Ее цвет листьев вызывается кроме других особым фактором У, 
который присутствует здесь всегда в гетерозиготном состоянии, а от подоб- 
ных растений получаются лишь такие же золотистые гетерозиготные формы Уу 
и нормальные зеленые растения (УУ) в отношении 2:1. Согласно гипо- 
Тезе чистоты гамет, здесь должна была бы возникнуть третья группа, осо- 
бей, именно формы строения уу, которые, очевидно, почему-то не образу- 
ются или рано исчезают. Исследование самых молодых ростков показало 
Бауру, что среди них имеется около одной четверти желтых форм, которые 
и являются, очевидно, этим уу, но они не в состоянии ассимилировать 
и через несколько дней отмирают. 

Исследования Моргана и его школы нал мухой ЭгозорЮЦа показали, 
что у ней имеется большое число особых летальных или смертельных 
факторов — 11, 15, зи т. д., при чем две порции каждого из них у форм 
строения \.1., 1 и т. п. убивают соответствующую зиготу, формы же 
строения Т.Г, и И жизнеспособны. Очевидно, такие же летальные факторы 
существуют у всех форм, где наблюдаются случаи полного отсутствия 
некоторых зигот, при чем нужно принять, что, например, у мышей фактор У 
или фактор У всегда наследуется вместе с соответствующим рецессивным 
летальным фактором (как говорится, сцеплен с ним), тав что форма-УУ 
является формой строения УУП, форма У\У\У — формой строения \УУИ, 
что и делает их нежизнеспособными. Подобным же образом объясняется 
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отсутствие форм строения \м\ (= \\П) у Сойаз рЬЙо@юе и уу (=ууП) 
у АпеггЬтаю. 

На этом явлении сцепления факторов мы остановимся более подробно 
несколько дальше, в главе УПГ; сказанного же нами здесь о причинах, 
вызывающих явление отсутствия некоторых зигот, вполне достаточно, чтобы` 
признать, что и оно отнюдь не противоречит гипотезе чистоты гамет. 
Таким образом, и эта гипотеза, Менделя стоит по сие время столь же прочно, 
хак и другие установленные им законности. 


ГЛАВА У1. 


Цитология наследственности. 


Вопрос о роли ядра и протоплазмы. Учение о хромозомах.—Теорня индивидуальности 
хромозом. — Редукция хромозом. — Псевдоредукция и конъюгация. — Процессы редукциг` 
в растительном царстве. — Закон Менделя и хромозомы. 


До сих пор мы говорили лишь о чисто внешней стороне явлений 
наследственной передачи различных особенностей, и понятие гена, с которым 
нам постоянно приходилось иметь дело, носило скорее чисто отвлеченный 
характер. Однако уже при разборе вопроса о природе генов мы должны 
были отметить, что материальным носителем последних является скорее: 
всего хроматин половых клеток, как’ это давно уже было высказано Вейсман- 
ном в его умозрительной теории наследственности. Это обстоятельство. 
заставляет нас остановиться теперь на вопросе — нельзя ли установить 
связь’ между известными уже нам явлениями менделистической наслед- 
ственности и теми процессами, которые совершаются в половых клетках 
при их развитии. Для этого мы должны вкратце рассмотреть в этой главе 
данные 0собой дисциплины, носящей название цитологии наслед- 
ственности, — тем более что без этих данных невозможно рассмотрение 
и некоторых еще не затронутых пами отделов учения о наследственности. 

Цитология наследственности представляет собою специальный отдел 
более общей дисциплины — цитологии, или общего учения о клетке. Как 
известно, наиболее характерной чертой развития и морфологии и физио- 
логии во второй половине ХГХ века является сведение как известных 
анатомических структур, так и общих жизненных процессов’ на структуры 
и процессы, свойственные клетке, что и придает цитологии особенно важное 
значение среди других биологических дисциплин. Благодаря тому же 
самому на известных отделах ее должно основывалься и современное учение 
о наследственности. Только этих отделов цитологии мы и можем, конечно, 
коснуться здесь, да и то лишь в самых кратких и общих чертах, для 
более же подробного ознакомления © ними отсылаем читателя к другим 
источникам (12, 19, 25). 
| Мы говорили уже в главе Г, что мысль о роли ядра, как носителя 
наследственных свойств организма, была впервые высказана на основании 
изучения процесса оплодотворения О. Гертвигом (10) и Страебургером (20} 
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в 1884 году. К, мысли этой сейчас же присоединился в своей теории наслед- 
ственности Вейсманн, она была поддержана и другими исследователями, 
и так создалась теория наследственной монополии ядра. 
согласно которой при наследственной передаче все сводится к ядру, другие- 
же органы клетки лишены в этом отношёнии какого-либо значения. 
Против этой теории в девяностых и девятисотых годах был сделан. 
ряд существенных возражений, основывающихся на данных, главным обра-- 
зом, механики развития. Опытами над изолированием частей дробящегося 
яйца, открытием в плазме яйца особых «органогенных областей», бастарди- 
рованием крайне далеких друг от друга форм и т. п. было показано, что. 
в процессе развития яйца плазме принадлежит довольно значительная 
роль, возможно, что даже не меньшая, чем роль ядра. Здесь мы не будем 
подробнее разбирать этих данных и отсылаем интересующегося ими чита- 
теля к прекрасной сводке Годлевского (8). ЗВ результате этого довольно. 
долго длившегося спора о роли ядра и протоплазмы пришлось в конпе- 
концов принять, что наследственные свойства организмов передаются обеими 
главными частями их половых клеток, т.-е. как ядром, так и протоплазмой. 
Казалось бы, раз это так, то для цитологии наследственности одииа- 
ково важны как данные о протоплазме, так и данные о ядре, однако при’ 
современном состоянии наших знаний подобное заключение было бы непра- 
вильным. Начать с того, что в ядре имеются специальные образования 
в виде хромозом, судьбу которых легко проследить во время процессов 
развития, протоплазма же лишёна подобных удобных для наблюдения обра- 
зований. Правда, как мы уже отмечали выше, в 1908 году Мевес выступил. 
с теорией, что носителями наследственных свойств являются также и особые 
органоиды протоплазмы — хондриозомы, при чем как особеиности ядра пере-. 
даются через посредство его хромозом, так и наследственные особенности 
плазмы передаются через посредство ее хондриозом (14). Однако эта точка 
зрения не нашла себе подтверждения и против нее высказывается ряд авто-. 
ритетных цитологов, которые видят в хондриозомах только своего рода. 
центры для известных химических процессов, происходящих в клетке. 
Еще более важным является следующее обстоятельство. Как показы- 
вают данные механики развития, плазме принадлежит чрезвычайно важная 
роль именно во время самых первых стадий развития, когда происходит 
закладка самых основных черт строения каждого организма (Годлевский 
даже вообще. считает, что все развитие до конца гаструляции зависит 
исключительно от плазмы). Между тем эти основные черты строения орга- 
низмов, обусловливающие их принадлежность к известному классу, отряду 
и Т. д., не учитываются совсем современной генетикой, которая не подии- 
мается выше видовых различий между организмами, а чаще даже имеет. 
дело с особенностями внутривидового характера. Что же касается до послед- 
них особенностей, то все, что ‘нам известно на этот счет, самым решитель- 
ным образом говорит за то, что они связаны исключительно с ядром, и именно. 
по отношению к ним теория наследственной монополии ядра сохраняет 
свою силу. Таким образом, чисто практически цитология наследственности 


и. 
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сводится теперь к изучению известных отношений в ядре, имено в его 
хромозомах. 1 | , 

Как бы то ни было, в настоящий момент для цитологии наследствен- 
ности представляет интерес отнюдь не протоплазма, а ядро, вернее’ даже 
его основной аппарат — хромозомы. Благодаря этому и нам в дальнейшем 
придется иметь дело лишь с учением о хромозомах. Напомним 
прежде всего некоторые основные вехи в развитии этого учения. 

Как известно, около 50 лет тому назад работами Чистякова (1872), 
Шнейдера (1873), а, главным образом, Страсбургера, (1875) и Бючли (1816) 
было открыто и тщательно прослежено ‘непрямое деление клетки — карио- 
кинез (Шлейхер—1878) или митоз (Флемминг 1882). Флеммингу же (7) 
принадлежит термин «хроматин» и разделение процесса митоза на 4 главных 
‘фазы: клубка, звезды, двойной звезды и двойного клубка, которые теперь 
однако чаще заменяются понятиями профазы, метафазы, анафазы и тело- 
фазы (рис 46). Термина «хромозома» в то время еще не существовало, 
и вместо этого говорили о «сегментах», на которые распадается хромати- 
‘новый клубок, или о «хроматиновых элементах». Столь важный для нас 
теперь термин «хромозомы» был предложен в его сводной работе Вальдей- 
ером только в 1888 году (24). 

Рука об руку с изучением соматических митозов шло и изучение 
процесса, оплодотворения, как в животном, так и в растительном царстве. 
‘Слияние семенного ядра с яйцевым впервые наблюдал у иглокожих О. Герт- 
виг (1876), а среди растений у лилейных Страсбургер (1884); именно на 
основании этих наблюдений оба они и развили одновременно в 1884 году 
взгляд на ядро, как на носителя наследственных свойств организма 
(10,20). 

Однако при всех этих наблюдениях дело шло все еще об ядре, как 
об известной единице. Центр внимания с ядра, как целого, на, его отдельные 
. хромозомы был перенесен лишь после того, как появилась чрезвычайно 
важная для того времени работа Ван Бенедена (1). Последнему при изу- 
чении процесса оплодотворения у аскариды, имеющей очень малое число 


1 Развитая здесь точка зрения на роль ядра и протоплазмы всецело примыкает 
к воззрениям лиц, особенно много работавшах по вопросам механики развития, —Бовери (3), 
"Лёба (18) и Конклина (6). Особенно хорошо формулировал ее Боверн в следующих 
словах: «несомненно, через посредство протоплазмы передается целое полчище признаков, 
‘без которых не было бы совсем и данного организма... поэтому вместо неопределенных 
наименований ядра «носителем наследственности» нля «наследственной массой» следовало 
бы точно формулировать, что именно следует приписать ему... в процессе наследования. 
Эту формулировку для ядра я могу даль в том смысле, что по крайней мере все суще- 
ственные признаки особи и вида получают свое определение через хроматин яйцевого 
и семенного ядра» (3, 5. 112—113). Чрезвычайно ясно развивает такие же взгляды и Л8б 
в своей книге «Организм как целое», которая недавно появилась на русском языке (13). 

Однако существует и противоположный взгляд, сводящий все особенности орга- 
низмов к ядру, в котором онн представлены совершенно одинаковыми генами. Этот 
взгляд отстаивается, например, в их книгах о матервальных основах наследственности 
Морганом (16) и Левицким (12). 
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хромозом — всего 4 в соматических клетках, удалось подметить, что хромо- 
зомы первого веретена деления в оплодотворенном яйце происходят на 





Рис. 46. Схема кариокинеза: а — покоящаяся клетка; $ и с— профаза; 6 — густой, 

‹—рыхлый клубок; 4 — переход от профазы к метафазе; еи /— метафаза; е — звезда, 

со стороны эквалора; /— звезда, со стороны полюса; 9, В, $ — анафаза; № и 1— двой- 

ная звезда; &— телофаза; }— покоящиеся дочерние клетки, связанные мостиком. — 
Из Максимова. 


половину из семенного и на половину из яйцевого ядра, почему их можно 
называть также отцовскими и материнскими. Таким образом, при этом был 
открыт, во-первых, тот факт, что оба половых ядра имеют вдвое меньшее 
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количество хромозом против нормального (редукция хроматина) — что вскоре 
было подтверждено Страсбургером и другими исследователями, а, во-вторых, 
был поставлен вопрос о существовании хромозом, как особых постоянных 
отдельностей в клетке, т.-е. то, что теперь называют индивидуаль- 
ностью хромозом. 

Эта, точка зрения на хромозомы была поддержана, Раблем (17), главная 
же разработка ее, как и всего учения о хромозомах, принадлежит немецкому 
зоологу Теодору Бовери, опубликовавшему по этим вопросам целый 
ряд классических исследований: «Этюды о клетке» (2), «Данные о строении 
хроматинового вещества ядра» (3) и другие. 

Уже с самых первых своих работ, вышедших в 18817 и 1888 гг., 
Бовери решительно высказался в пользу того, что «хроматиновые элементы 
являются самостоятельными индивидуумами, сохраняющими эту самостоя- 
тельность и в покоящемся ядре» (2—1). Таким образом, согласно этому 
взгляду, хотя хромозомы ясно вилны лишь во время процесса деления 
клетки, но и в стадии покоя последней каждая хромозома отнюдь не исче- 
зает, не распадается на отдельные зерна хроматиня, как это принималось 
раньше, & сохраняет свою полную обособленность и самостоятельность 
и лишь становится почему-то незаметной, пока не начнется новый процесс 
деления. В этом и заключается сущность теории индивидуаль- 
ности хромозом, исходя из которой Бовери даже определял клетку, 
как «симбиоз двух простых образований: хромозом и того, что теперь 
называется клеточным телом». ` 

В пользу подобной индивидуальности хромозом говорят теперь очень 
многие факты, из которых мы остановимся здесь лишь на самых главных. 
Косвенным образом это доказывает, между прочим, и явление постоянства 
числа хромозом у каждого вида животных и растений, 
что было также установлено Бовери еще в 1890 году (2—П]). Так, при 
всех делениях клеток тела, одной расы аскариды (Азсаг!$ тлеза1осерваа Ыуа- 
1еп$) наблюдается всегда 4 хромозомы, а у другой расы (Азсаг$ тесаосе- 
рва]а ишуа]епз) по 2; у излюбленных гистологических объектов, имеющих 
особенно крупные хромозомы, —- у лилии и саламандры — клетки тела заклю- 
чают по 24 хромозомы; у гороха и душистого горошка их оказывается 
по 14, у кукурузы по 20; в клетках человеческого тела их бывает по 48 
ит. д. В общем, как видно по этим примерам, число хромозом бывает обыкно- 
венно невелико, хотя известны формы, у которых оно исчисляется сотнями. 1 

Одинаковое число хромозом, наблюдающееся во всех клетках тела 
любого организма, находит себе полное объяснение в том, что все эти клетки 
являются потомками опходотворенного яйца, у которого имеется уже свой- 
ственное данному виду число хромозом. Это полное число хромозом соста- 
вляется в оплодотворенном яйце из двух половинных чисел, которые, как 


1 В настоящее время имеются подробные каталоги числа, хромозом — для расти- 
тельных объектов Тишлера (1915), для жявотных Гарвей (1916, 1920). См. также хороший 
список главнейших случаев в последней большой сводке Вильсона (25). 
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показал еще Ван Бенеден, свойственны половым продуктам, — яйцу и жив- 
чику — до их соединения друг с другом. Таким образом, гаметы аскариды 
содержат по 2 хромозомы у расы Ыуаепз и по 1 у расы ишуаепз, у лилии 
и саламандры — по 12 хромозом вместо 24, у человека по 24 вместо 48 ит. д. 
Заметим, что, по предложению Страсбургера, теперь принято называль число 
хромозом в гаметах не половинным, а простым — иначе гаплоидинм, 
число же их в клетках тела двойным, или ДИПЛОИДНЫМ. 

Другой чрезвычайно важный факт, свидетельствующий в пользу инди- 
видуальности хромозом, — это их заметные отличия при достаточно больших 
увеличениях друг от друга в каждом полном наборе или, как принято 
выражаться, в каждом «гарнитуре» хромозом. Из бессчисленных примеров 
подобного рода мы приводим здесь только один, изображенный на рис. 47 

и относящийся к водяному растению 
Ма]аз па]ог. При А мы видим здесь 
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Рис. 41. Диплоилиый (А) н гаплоидный (В) 





В 

набор хромозом у Ма]аз та]ог. Хромозомы ^ 

каждой пары обозначены особой циф- Рис. 48. Гибридное оплодотворение яйца 
рой. — По Черноярову из Левитского. аскариды. — По Герла из Гэккера. 


чие между 6 парами хромозом, свойственных данному растению. При В изо- 
бражен уже гаплоидный набор из мужской гаметы — пыльцевого зерна, 
и в нем видно тоже 6 подобных элементов, но каждый, конечно, в едип- 
ственном числе. Различия между всеми этими хромозомами легко улавли- 
ваются во время деления различных клеток в теле Мафаз та]ог, как это 
имеет место и у многих других форм. 

Особенно ясно выступает индивидуальность хромозом в случаях скре- 
щивания различных видов, когда обращалось внимание на цитологический 
характер получаемых гибридов. С подобными случаями мы еще встретимся, 
между прочим, в главе ТХ, здесь же упомянем лишь про один опыт нодоб- 
ного рода, относящийся к аскариде. Яйцо формы, относящейся к расе 
< 4 хромозомами (ЫМуаеп$), было оплодотворено сперматозоидом предета- 
вителя другой расы (ат1уаепз), у которой лишь 2 хромозомы, при чем оба 
половых продукта имели, конечно, перед оплодотворением, как всегда, 
лишь половинное число хромозом. В результате оплодотворенное яйцо 
получило 2 более длинных хромозомы от матери ин 1 более короткую от 
отца (рис. 48 А), при чем тот же характер хромозом сохранился и во всех 
клетках дробления, происшедших из этого яйца (рис. 48 В). 


——_—_—_—_— ——_—_—_—_—_—_ 
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Дальнейшим развитием теории индивидуальности хромозом является 
выдвинутая также Бовери гипотеза о качественном различии 
хромозом, согласно которой каждая хромозома не только есть самостоя- 
тельный индивидуум, но отличается по своему внутреннему наследственному 
составу от других хромозом, входящих в состав того же ядра. Это воз- 
зренне уже идет вразрез с прежнам взглядом Вейсманна, предполагавшего, 
что в каждом иданте, т.-е. хромозоме, содержится полный комплекс заро- 
дышевой плазмы (см. рис. 3). Согласно же гипотезе Бовери одни хромо- 
зомы ядра переносят одни наследственные свойства, другие — совершенно. 
иные. 

Для проверки этой гипотезы Бовери поставил ряд специальных опытов 
с яйцами морского ежа, вызывая в них неправильное распределение хромо- 
зом в клетках дробления при помощи оплодотворения каждого из этих 
яиц не одним, а двумя сперматозоидами (4). Опыты эти отличаются значи- 
тельной сложностью, почему мы и не будем входить в их детали, а отме- 
тим лишь, что опыты эти, хотя быть может и не доказали вполне гипотезу 
о качественном различии хромозом, но все же сделали ее чрезвычайно. 
вероятной. | 

В главе УШ мы познакомимся с новыми данными учения о наслед- 
ственности, которые дают этой гипотезе совершенно полное и окончательное 
подтверждение, почему’ теперь для доказательства справедливости этой 
мысли не требуется уже обращаться к сложным опытам Бовери, которые 
представляют больше историческое значение. Таким образом, отстаива- 
вшаяся этим исследователем идея, что каждая хромозома является 
самостоятельным индивидуумом не только в смысле ее 
непрерывного существования в клетке и чисто внешнего 
вида, но ив смысле наследственного состава, может считаться 
совершенно доказанной. 

От индивидуальности хромозом мы Должны перейти теперь к тесно 
связанному с ней явлению редукции хромозом. Мы знаем уже, что 
зрелые половые клетки характеризуются простым или гаплоидным 
числом хромозом, а соматические клетки имеют уже двойное или дип- 
лоидное их число; спрашивается, каким образом совершается этот пере- 
ход диплоидного числа при образовании гамет в свойственное им тгаплоидное? 
При разборе этого вопроса мы будем иметь в виду сперва отношения, 
наблюдающиеся у животных, а затем остановимся на этих процессах 
и у представителей растительного царства. 

Как известно, при развитии половых клеток в половых железах 
наблюдаются три периода: период размножения, период роста 
и период созревания, при чем сообразно с этим и в половых железах 
можно различать три отдела или зоны: зачатковую зону, зону 
роста и зону созревания. Наши рисунки 49 и 50 дают несколько 
схематизированные изображения этих отделов в половых железах низших 
ракообразных, где подобное разделение выступает довольно ясно. Заметим, 
что в семеннике за зоной созревания следует еще четвертая зона, где про- 
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исходит процесс сформирования сперматозоидов (рис. 49—52), во и этот 
процесс и данная зона не представляет для нас здесь интереса. 
Зачатковая зона и в семеннике и в яичнике наполнена первич- 
пыми половыми клетками, так называемыми сперматогониями или 
овогониями, которые содержат еще диплоидное число хромозом и размно- 
жаются обычным кариокинетическим путем, давая начало все новым 





Рис. 49. Семенник рачка Чеегосоре: Е” — зачатковая зона, 

\2 — зона роста, зуп — синапеис, Фак — диакинез, г{ — зона, 

созревания, 6х — зона образования сперматозондов, $1 — семя- 
провод. Из Гэккера. 


и новым поколениям этих клеток, откуда и название — период размно- 
жения. В зоне роста это размножение первичных половых клеток 
прекращается и они начинают заметно увеличиваться в размерах, при чем 
из каждой сперматогонии или овогонии в конце периода роста полу- 
чается более крупный сперматоцит или овоцит. В зоне созре- 





Рис. 50. Яичник рачка Сап\осатриз: 2 — зачатковая зона, 
\2 — зона роста, зу — синапсис, о0е — овоцит. — Из Гэккера. 


вания (которая при развитии женских половых продуктов лежит уже вне 
яичника) происходит два быстро следующих друг за другом митоза, и именно 
во время этого периода созревания диплоидное число хромозом 
уменьшается вдвое и превращается в гаплоидное, т.-е. при этом и происходит 
редукция хроматина. Классическим объектом для изучения этого процесса 
является аскарида, у которой он был тщательно изучен Бовери (2), О. Герт- 
вигом (11) и Брауэром (5). 
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Рие. 51 изображает два деления созревания при образовании сперма- 
‘тозоидов (сперматогенезе) у. аскариды: мы видим, что образовавшийся 
в конце перзода роста сперматоцит [Г порядка делится на два 
с перматоцита П порядка (А—С), & каждый из последних сейчас же 
‘без вступления в период покоя делится на две новых клетки — спермз- 
тиды (0—Н), при чем из этих сперматид и получаются в образовательной 
зоне сперматозоиды. На рис. 52 мы видим то же самое при образовании яиц 
«овогенезе): овоцит Т порядка отделяет от себя путем почкования 
первое направительное тельце, в которое переходит половина его хроматина. 





Рис. 51. Первое (А—С) и второе (р—Н) деление созревавия в семен- 

ных клетках Азсагз тесаосериа Ыуаепз. А — С сперматоцит Г по- 

рядка, 2 — Есперматоцит П порядка, разделяющийся в @ и Н на две 
сперматады. — По Брауэру из Коршельта’и Гейдера. 


«{А—П), превращаясь сам в овоцит П порядка, который отделяет 
подобным же образом второе направительное тельце (Е—Л).и сам стано- 
вится зрелым яйцом, 

Наиболее интересно при этом то, что в обоих случаях перед началом 
радукционных делений мы видим в ядрах как сперматоцитов, так и овоцитов 
| порядка вместо четырех хромозом, которые наблюдаются при соматиче- 
ских митозах у аскариды, только ‘две хромозомы, имеющие при этом вид 
чрезвычайно своеобразных четверок или тетрад (рис. 51А, 52—А). При 
первом же делении созревания каждая четверка или -тетрада делится 
пополам на две двойки или диады, которые характерны для спермато- 
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цитов и овоцитов П порядка (рис. 51—С,0, рис. 52 0—Е). Наконец 
‘после второго деления созревания каждая сперматида или зрелое яйцо 
получает по одной половине каждой диады или четверти первоначальной 
тетрады (рис. 51—Н, рис. 52—93. 

Какой же смысл имеет образование тетрад и последующее разделение 
каждой из них на четыре части? Чтобы ответить на этот вопрос, необхо- 
димо выяснить, что представляют из себя тетрады, наблюдающиеся не 
только у аскариды, но и у ряда других форм. Первоначально тетраду 
склонны были приравнивать хромозоме, однако, вскоре Рюкерт (18) и Гэк- 
зер (9) на основании изучения овогенеза у ракообразных доказали, что 
четрада является рэзультатом слияния двух хромозом, которое происходит 
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Рис. 58. Образование направительных телец у Азсаг!з теза1осерва!а Ыуа[епз. 
А— 1 образование первого тельца; Е, Е — второе направитетьное веретено; 
С —{ образование второго тельца. — По Бовери из Коршельта и Гейдера. 


еще в зоне роста. Это наблюдение было подтверждено затем рядом авторов 
на самых различных объектах. 

Раз это так, то во время двух следующих друг за другом делений 
созревания происходят два различных процесса: при одном делении тетрада, 
разделяется на те две хромозомы, из которых она была составлена, при 
другом каждая из этих хромозом расщепляется пополам, как при любом 
‹соматическом митозе. Таким образом, одно из делений созревания является 
истинно редукционным, Так как при этом число хромозом в клетке 
уменьшается вдвое, другое, напротив, носит нормальный для всякого деления 
характер, при нем хромозомы просто расщепляются пополам и это деление 
называют обычно эквационным (уравнительным). 

Эквационное деление по существу ничем не отличается от сомати- 
ческих митозов. Напротив, при редукционном, или иначе — гетероти- 
пическом, делении нет того самого главного момента, который так харак- 
терен для нормального кариокинеза, именно разделения каждой хромозомы 


Наследственность, 10 
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пополам, и вместо этого происходит расщепление каждой тетрады на 
составлявшие их хромозомы. Это различие хорошо видно на нашем рис. 53.. 
Вопрос о том, какое именно из делений созревания является редук- 
ционным и какое — эквационным, вызывал одно время много споров. 
В настоящее время все согласны в том, что у одних организмов для 
редукции может быть использовано первое деление, а у других второе.. 
Если редукция происходит еше при первом делении, говорят о прэре- 
дуЕции, если при втором —о постредукции. Впрочем, эти детали, 
как и вопрос о связанной с этим структуре тетрад носит уже более сние- 
циальный характер и не представляет для нас здесь большого интереса. 





Рис. 53. Схема, показывающая различие между соматическим и гетеротипи- 
ческим митозом. Верхний ряд — соматический митоз (эквационное делевие), виж-. 
ний ряд— гетеротипический митоз (редукционное деление).— Из Шарпа. 


Однако установленное выше значение тетрад, как двойных или бива- 
лентных хромозом, ставит на очередь новый вопрос: когда и как проис- 
ходит это слияние хромозом попарно друг с другом — процесс, получивший 
от’Рюккерта очень удачное название псевдоредукции, ТаЕ как, 
действительно, уже при образовании тетрад число хроматиновых элементов. 
подвергается кажущемуся уменьшению вдвое. Очевидно, псевдоредукция. 
может совершаться только во время периода роста, что и заставило иссле- 
дователей, раньше не обращавших на зону роста особенного внимания, год-. 
вергнуть ее обстоятельному изучению. 

При этом оказалось, что в зоне роста клетки не только растут, но. 
и в их ядрах совершается ряд очень важных процессов, которые и обусло- 
вливают ссбою в конце концов слияние хрохозом попарно друг © другом — 
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их псевдоредукцию или конъюгацию, как тоже иногда называют это 
явление. Процессы эти отличаются большой сложноетью, почему мы и раз- 
берем их здесь в самых общих чертах, отсылая читателя для более подроб- 
ного ознакомления с ними к другим источникам, особенно к превосходным 

Наиболее заметное изменение в ядрах клеток, вступивших в зону 
роста, состоит в том, что весь ядерный остов собирается в один плотный 
клубок к одному пункту в стенке ядра, именно к тому, у которого лежит. 
центрозома (см. рис. 49 и 50—5у). Эта стадия носит название синапсиса 
и, повидимому, в это время и происходит псевдоредукция хромозом, т.-е.. 
их конъюгация друг с другом. Во всяком случае, когда этот процесс 
заканчивается, хромозомы уже оказываются принявшими вид более коротких. 
и толстых бивалентных элементов или тетрад. 





©, 
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Рис. 54. Псевдоредукция хромозом: 1 — покоящееся ядро, 3 — лептонема, 4 — 
зигонема, 5 — синапесис, 6'— пахинема, 7 — стрепсинема, 8 — диакинез. — Из 
Шарпа. 


Происходящие во время этих стадий изменения в ядре схемати- 
чески изображены на рис. 54. Сперва из находившегося в стадии покоя 
ядра (1) начинают обособляться неправильно перепутанные тонкие нити 
(лептонема — 3), которые затем попарно сближаются друг с другом (зиго- 
нема —4). Велед за тем происходит описанное выше стягиванье всего 
остова ядра к одному пункту (синапсис—5) и после него две параллельные 
нити обращаются в одну толстую нить (пахинема—6), которая затем обра- 
зует характерное перекручивание (стрепсинема—7). На последней стадии 
(диакинез—8) видны обыкновенно вместо этих нитей уже характерные 
тетрады. | 

Признав каждую из тонких нитей на стадии лептонемы отвечающей 
хромозоме, мы должны заключить, что они конъюгируют друг с другом 
своими сторонами, или, как говорится, здесь происходит параллельная 
конъюгация — парасиндез. Однако существует и противоположный 


вгляд — именно, что хромозомы конъюгируют своими концами — м ета- 
+ 
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синдез. Различие между этими двумя способами конъюгации хромозом 
хорошо видно на рис. 55. 

Мы не будем останавливаться здесь на далеко еще не закончившемся 
споре сторонников парасиндеза и метасиндеза. Заметим лишь, что перво- 
начально за метасиндез говорило большее число наблюдений, но новые данные, 
добытые школой Моргана, о которых мы подробно будем говорить в главе УПТ, 
более отвечают теории парасиндеза, которая за последнее время находит себе 
все более и более сторонников. 

Для нас здесь эти детали не представляют особого интереса, но 
гораздо важнее другой вопрос: каково вообще значение псевдоредукции, 


#0®{}:\ 
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Рис. 55. Схема, показывающая различие в конъюгации хромозом по типу 
парасиндеза (верхний ряд) и метасиндеза (нижний ряд). — Из Шарпа. 


для чего она происходит, раз за ней следует истинная редукция? На этот 
вопрос ответит гипотеза конъюгации Монтгомери, предложенная им 
еще в 1901 году (15). 

| Согласно последней, при конъюгации хромозом в зоне роста соеди- 
няются друг с другом аналогичные элементы, полученные данным орга- 
низмом от матери и от отца. Мы знаем, что в каждом диплоидном ассор- 
тименте последних у взрослого организма имеется по две хромозомы каждого 
сорта (на рис. 47 они обозначены одинаковыми цифрами), из которых одна 
происходит от одного из родителей, другая от другого. Во время псевдо- 
редукции подобные одинаковые элементы конъюгируют друг с другом, 
почему Монтгомери и считает псевдоредукцию самой последней стадией 
когда-то бывшего оплодотворения, давшего начало тому организму, который 
сам теперь приступает к образованию половых клеток. Быть может, подобная 
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конъюгация хромозом (подобно конъюгации простейших) приводит к омоло- 
дению клетки, & затем во время редукционного деления конъюгировавшие 
друг с другом хромозомы расходятся по различным клеткам. 

Гипотеза Монтгомери нашла себе полное подтверждение в ряде других 
фактов и может считаться теперь вполне доказанной. Вместе с тем нам 
становится понятен и весь ход редукции хромозом. Посмотрим теперь, 
как совершаются эти процессы в растительном царстве, о котором мы до 
сих пор еще не говорили. 

Внутренняя сторона процесса редукции, как показали исследования 
Страсбургера и ряда других авторов (22), носит у различных растений тот же 
характер, что и в животном царстве. Однако у высших растений дело 
несколько осложняется распространением у них правильной смены поко- 
лений, одно из которых, размножающееся спорами, носит название споро- 
фита, другое, размножающееся половым путем, называется гаметофитом. 
У мхов гаметофит развит сильнее спорофита (представленного так назн- 
ваемым спорогоном или коробочкой), у папоротникообразных, напротив, 
спорофит (зеленый папоротник) развит сильнее, чем гаметофит (предросток). 
Наконец, у семенных наблюдается окончательное подавление гаметофита 
спорофитом. 

Изучение хромозомальных отношений у этих поколений высших растений 
показало, что у бесполого поколения — спорофита — наблюдается всегда 
диплоидное число хромозом, а у полового поколения — гаметофита — гаплоид- 
ное. Благодаря этому редукция совершается здесь уже не при образовании 
половых клеток, & значительно раньше — при образовании тех спор, которые 
образуются у спорофита и дают начало гаметофиту (см. рис. 568). Осно- 
вываясь на этих фактах, добытых у низших семенных растений и мхов 
прежде всего Овертоном (1893) и Фармером (1894), Страебургер и уста- 
новил теорию о смене гаплоидной и диплоидной генерации у всех орга- 
низмов (21). ° 

Не останавливаясь н& явлениях редукции у водорослей и грибов, 
отметим лишь, зто у некоторых низших водорослей (Зрговуга, десмидиевые, 
некоторые диатомовые) редукция наступает сейчас же после образования 
зиготы, так что диплоидная стадия здесь необыкновенно кратковременна, 
(рис. 56 С). Эти отношения диаметрально противоположны тому, что наблю- 
дается в животном царстве (рис. 56А); и их нельзя не признать наиболее 
примитивными. По мнению Страсбургера весь процесс эволюции организмов 
сводился к вставке все новых и новых стадий между оплодотворением и редук- 
цией, пока диплоидное (2п-) поколение не подавило совсем гаплоидного (п-) 
поколения, как это наблюдается у семенных растений и в животном царстве. 

Изложенные здесь процессы редукции хромозом представляют, конечно, 
громадный интерес сами по себе. Однако для генетики они еще более 
важны в силу того, что, основываясь на них, можно легко дать закону 
Менделя чисто цитологическое объяснение, как это было 
сделано Сёттоном (23) и Бовери (3) еще в 1904 году. Раз можно считать 
окончательно доказанным, что хромозомы являются носителями наслед- 
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ственных свойств, посмотрим, как можно представить себе с этой точки 
зрения прежде всего моногибридное скрещивание. 

Итак, примем, что взятый нами для опыта организм имеет во взрослом 
состоянии по 8 хромозом в клетках (гаплоидное число в этом случае 
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Рис. 56. Три известных типа редукции: А — гаметическая или терминальная, 
В — спорическая или промежуточная, С — зиготическая или начальная. — Из 
Вальсона. 


равно 4) и что мы скрещиваем его черную и белую расу. Самка принад- 
лежит к черной расе, самец к белой, при Чем данный признак передается 
их половыми продуктами при помощи одной из четырех хромозом, обозна- 
ченной`на нашем рисунке 57 черным и белым цветом (остальные — пункти- 
рованные на рисунке — хромозомы являются носителями одинаковых у обоих 
родителей других свойств). На том же рисунке 57 цифрой 1 обозначена, 
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‘айцевая клетка родительской формы с доминирующим признаком А (черный 
цвет), цифрой 2 — семенная клетка другого родителя с рецессивным при- 
‘знаком а (белый цвет), 3 — изображает оплодотворение яйца живчиком, 
4—<остав хромозом у получившегося гибрида Аа. 

На следующем рис. 58 мы видим ход созревания половых продуктов 
У данного гябрида, о котором мы говорили уже выше, при чем а обозна- 
чает здесь конъюгапию парных хро- 
мозом в зоне роста, Б— редукцион- 
ное деление, в результате которого 
эти хромозомы распределяются по 
разным клеткам (с), которые еще 
раз делятся, уже эквационно, и 
в результате получается по четыре 
гаметы (4), две из которых имеют 


И 





Ао 
Фис. 57. Схема отношения хромозом прн 
гибридизации. — Из Гольдшмидта. 3 
, бе 
ча :?А 
Рис. 59. Схе. 


бинаций соеди, 
шихся у гибрида 


по 3 пунвтированных и черной хро- 
мозоме и две по 3 пунктирован- 
ных же и белой хромозоме. В резуль- 
тате гибрид, в полном согласии 
с гипотезой чистоты гамет, произ- 
водит два, сорта половых продуктов: 
один с доминирующей особенностью 
Рис. 58. Схема отношения хромозом при (черная хромозома), другой с рецес- 
<озревании половых клеток у гибрида Аа, сивной. особенностью (белая хромо- 
редыдущего рисунка. — Из Гольдшмидта. 

зома). — Наконец, на, рис. 59 изобра- 
жены те четыре. возможных комбинации соединения гамет у этого гибрида, 
которые вытекают и из цитологических данных и на основании наблю- 
дений над расщеплением гибридов, почему и получается типичное моноги- 
бридное отношение 





АА —- 2Аа-- аа. 


Подобным же образом можно представить себе и ход ди- или тригиб- 
ридного расщепления, приняв лишь, что в этих случаях замешана уже не 
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одна, а две или соответственно три пары хромозом, которые, распределяясь. 
при редукции по различным клеткам, дадут уже не два, а больше (4 или 8) 
сортов различных гамет. В самом деле, если хотя бы у дигибрида обозна- 
чить эти две пары хромозом как А и а, В иБ, то при расхождении конъю- 


А В 
гировавших Е возможно два случая их распределения при 


АВ АБ 
редукционном делении, именно —_ и, откуда получаются 4 сорта гамет: 


АВ — а — АБ — аВ, что допускается и гипотезой чистоты гамет. То же 
самое мы видим и ка нашей схеме, изображенной на рис. 60. 





Рис. 60. Два возможных случая распределения хромозом 
У дигибрида (аи Б), в результате которых получаются 
четыре сорта гамет (с и 9). — Из Гольдшмидта. 


`` Изложенные здесь данные настолько ясны, что связь между различ- 
ными случаями менделистического расщепления и явлениями псевдоре- 
дукции и редукции хромозом не может возбуждать каких-либо сомнен ий 
Недаром все это было установлено 20 лет тому назад, когда менделизм 
делал только первые шаги, и многое в сложных явлениях менделистической 
наследственности было еще не ясно. 

Однако цитология наследственности не ограничивается только истол- 
кованием явления расщепления, а проливает свет и на многие более 
сложные случаи наследственной передачи, которые без ее данных были бы 
совершенно непонятны. Сюда относятся вопросы 0б определении пола, 
о сцеплении факторов, о видовой гибридизации, которым, однако, мы должны 
посвятить специальные главы, так как при разрешении этих вопросов цито- 
логическое исследование самым тесным образом переплетается с экспери- 
ментальным. 


ГЛАВА УП. 


Определение пола. 


Отношение полов. — Время определения пола. — Гипотеза Р. Гертвига. — Половые хро- 

м0з омы. — Исследования Корренса. — Случаи ограниченной полом наследственности. — 

Синтетическая теория определения пола Моргана и Гольдшмидта. — Открытие Бриджса.— 
Явления интерсексуазъности. — Наследование через У-хромозому. 


`Под именем определения пола понимают теперь вопрос 
о причинах возникновения того или иного полового со- 
СТОяЯнНиИЯ, Т.-е. о том, почему одна особь становится самцом, а другая 
самкой. Так как каждое из этих состояний относится несомненно в числу 
прирожденных свойств, то именво учение о наследственности должно разо- 
браться в его причинах и выяснить механизм передачи обоих половых 
состояний от одного поколения к другому. 

При этом необходимо отметить прежде всего, что было бы очень 
трудно, а главное, совершенно бесполезно перечислять все предлагавшиеся 
для разрешения этого вопроса гипотезы. Проблема определения пола 
с очень давних времен привлекала к себе внимание врачей, философов 
и натуралистов, и вот в силу этого еще сто лет тому назад французский 
писатель Дрелинкур, по словам Блуменбаха, насчитывал 262 гипотезы, 
пытавшиеся разрешить эту загадку. За девятнадцатый век число их еще 
более увеличилось, но лишь с начала двадцатого века вопрос этот вступил 
в ту стадию, когда началось его экспериментальное исследование. В настоя- 
щее время, благодаря дружной работе цитологов, с одной стороны, и эксие- 
риментаторов-менделистов, с другой, мы имеем ряд данных, освещающих 
эту проблему с разных сторон и, несомненно, приближающих нас к ее 
окончательному разрешению. 

Первый вопрос, с которого мы начнем наше изложение, это вопрос 
о численном отношении полов. Оказывается, что у громадного 
большинства организмов оно весьма близко к отношению 1:1 и лишь незна- 
чительно отличается от него. Так, на 100 самок приходится следующее 
число самцов: 


свинья... . 111,8 лошадь ... 99/1 
корова... . 107,3 баран. ... 977 
крыса .... 1050 курица ... 94,1 


кролик. .. . 104.6 голубь. ... 115,0 
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У человека, это отношение в среднем равно 106, но иногда в зависи- 
мости от разлачных причин поднимается и выше, а иногда падает даже 
несколько пиже 100. 

Встречаются, впрочем, и исключения из данного правила, когда число 
особей одного пола превосходиг число особей другого пола в несколько раз 
{У кальмара, например, на 100 самок приходится только 16,6 самцов, 
& у морского чорта ГорМиз ризсаюгиз — 385), но это уже исключения, 
а общим правилом является приблизительное равенство полов 
в смысле их численности. 

Второй вопрос, на котором мы тоже должны остановиться, касается 
времени определения пола. В этом отношении, по крайней мере 
чисто логически, мыслимы три возможности — именно, что это явление или 
происходит во время эмбрионального развития зародыша, или совершается 
значительно раньше, в еще не соединившихся друг с другом половых про- 
дуктах, или, наконец, во время этого соедине- 
ния, т.-е. оплодотворения. Теперь для каждой 
из этих зозможностей существуют особые тер- 
мины, предложенные впервые Гэккером: именно, 
определение пола в половых продуктах еще до 
оплодотворения называют прогамным, во 
время оплодотворения —сингамным, после 
оплодотворения, т.-е. во время зародышевого 
развития, —эпигамным. 

Рис. 61. Кокон Бторыз Если оставаться на почве наблюдающихся 
арамв с женскими (Ф) и в животном и растительном царстве голых фактов, 
мужскими (С) яйцами. — По 
Коршельту из Шлейша. то среди них можно найти подходящие под каж- 
дую из этих трех возможностей. ‘Так, закладка 
у зародыша органов другого пола, которые позже исчезают, появление при 
известных условиях (например, у старых или кастрированных экземпляров) 
вторичных признаков противоположного пола и.т. п. явления говорят Бак 
будто в ПОЛЬзу эпигамного определения пола. С другой стороны, мы знаем, 
что У пчел, а также у других общественных перепончатокрылых вопрос о 
поле зародыша решается всецело оплодотворением, и неоплодотворенное 
яйцо дает здесь самца, а оплодотворенное самку, как это было установлено 
впервые еще в 1848 году Дзерзоном. В этих случаях имеет место типичное 
сингамное определение пола. Наконец, известны случаи явно прогамного 
определения пола, когда еще до оплодотворения имеются два различных по 
величине сорта яиц, при чем более крупные дают самок, а более мелкие — 
самцов. Это явление наблюдал впервые Коршельт у червя ПшорЬИиз 
(рис. 61), затем оно было найдено у некоторых насекомых и у других форм. 

Однако самое разнообразие этих явлений говорит за то, что вопрос 
этот гораздо сложнее, и одно установление времени возникновения того или 
иного полового состояния еще ничего не говорит о причинах этого явления. 
Несмотря на этс, в прежних гипотезах определения пола обращалось много 
внимания на эту сторону вопроса, и особой симпатией пользовалась мысль 
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об эпигамном определении пола в зависимости от различных внешних усло- 
вий. Этому отвечало широко распространенное среди заводчиков и до сих 
пор убеждение, будто условия прежде всего питания, а также некоторые 
другие могут заметно увеличивать в приплоде число самцов или самок. 
Кроме того, казалась чрезвычайно соблазнительной мысль, изучив эти уело- 
вия, регулировать получение каждого пола по своему произволу, к чему 
<тремились не только лица, разводящие животных, но нередко и врачи, 
имевшие в виду уже отношения у человека. 

`Веем этим сцекуляциям о возможности по произволу изменять пол 
зародыша во время его развития был нанесен чувствительный удар чрезвы- 
чайно точными исследованиями Кэно (20), О. Шульце (10) и Страсбур- 
тера (74), которые совершенно не подтвердили этого явления. Первый 
‘экспериментировал с насекомыми, лягушками и крысами, О. Шульце с белыми 
мышами, Страсбургер с некоторыми растительными объектами. Последние 
ставились прежде всего в различные условия питания, затем при этом 
учитывались также и некоторые внутренние условия (возраст, сила роди- 
телей), но все полученные в этих опытах данные говорят против возмож- 
ности эпигамного определения пола. Несмотря на различие во внешних и 
внутренних условиях, которым подвергались родители, отношение полов в их 
потомстве оставалось обычным, т.-е. количество самок и самцов, как всегда, 
было приблизительно равно друг другу. Отсюда приходится сделать вывод, 
что эпигамное определение пола чрезвычайно мало вероятно, и пол зародыша, 
дифференцируется значительно раньше, т.-е. сингамно или даже прогамно. 

Заметим, что к этому чрезвычайно важному заключению некоторые 
и теперь делают довольно существенные поправки. Так, Р. Гертвиг (41) при- 
знает, что пол определяется еще во время созревания живчика и яйца, 
благодаря чему и возникает нормальное отношение полов друг в другу, 
каЕ 1:1. Однако во многих случаях это отношение довольно сильно нару- 
шается под влиянием каких-то особых условий. Происходит это, по его 
мнению, благодаря тому, что кроме этого, так сказать, первичного опреде- 
ления пола до развития возможно переопределение его, вторичное изменение 
во время развития, под влиянием различных условий, т.-е. превращение 
однажды уже определенного пола, в другой. Эта возможность не отрицается 
теперь и многими исследователями, стоящими на чисто цитологической или 
чисто менделистической точке зрения в вопросе о первичном определении 
пола. Однако здесь мы оставим вопрос о переопределении пола во время раз- 
вития зародыша совершенно в стороне и будем иметь дело в дальнейшем лишь 
с первоначальным, т.-е. первичным определением его, имеющим ближайшее 
отношение к вопросам наследственности. Вопрос же об изменении ранее опре- 
деленного пола, в другой относится скорее к тому отделу физиологии, который 
трактует о связи между полом особи и ее вторичными половыми признаками, о 
влиянии половых клеток на соматические и соматических на половые и т. д. ' 


1 В качестве наиболее современной сводки по вопросам физиологии пола можно 
указать на имеющуюся в русском переводе книгу Гольдшмидта (31). 
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Итак, все говорит за то, что первичное определение пола совершается 
сингамно или прогамно, т.-е. во время оплодотворения или во время про- 
цессов созрения половых клеток. Уже одно это обстоятельство показывает, 
что при разрешении этой проблемы должны быть прежде всего учтены 
данные цитологии, на важность которых для этого вопроса было указано уже 
выше. Впервые на этот путь вступил Р. Гертвиг, предложивший первую 
гипотезу определения пола, стоящую более или менее на цитологической 
основе (39, 40). 

В этой гипотезе Р. Гертвиг исходит из установленного им перед тем 
понятия «отношения ядра к плазме» (Кегпр]азтахе!аИоп). Это отношение 
играет, повидимому, важную роль в жизни клетки, при чем с этой точки 
зрения яйцо и живчив являются полными антиподами: в первом из этих 
половых продуктов указанное отношение нарушено в пользу плазмы, в сперма- 
тозоиде же, наоборот, в пользу ядра. В последнем, по мнению Р. Гертвига, 
и заключается единственный признак, общий для всех случаев половой 
дифференцировки: яйцо, более бедное хроматином, должно давать самку, 
из яйца же, более богатого этим веществом, должен возникать самец. Выра- 

К КАК 
зив это на языке букв, можно сказать, что р =? и р: -= 0» где К 
и Р обозначают количества ядра и плазмы. 

Когда же и под влиянием каких условий происходит в яйце с этой 
точки зрения определение пола? Очевидно, что здесь могут наблюдаться 
самые разнообразные отношения. У одних форм (в частности`у тех, кото- 
рые, как ОторЬа$, имеют «мужские» и «женские» яйца разной величины) 
различие в содержании хроматина в различных яйцах так велико, что 
определение пола происходит еще прогамно и оплодотворение уже ничего 
не может при ‘этом изменить. В других случаях (в частности, например, 
у общественных перепончатокрылых) вопрос решается оплодотворением, т.-е. 
имеет место сингамное определение пола. Самцы возникают при этом 
из неоплодотворенных яиц, но это, с точки зрения Гертвига, объясняется 
тем, что при партеногенетическом развитии яйцо сильно увеличивает 
количество своего хроматина на счет плазмы. Дальнейшим выводом из этих 
соображений является то, что определяют пол все те причины, которые 
изменяют взаимоотношение ядра и плазмы. К числу последних относится 
оплодотворение, температурные условия, степень зрелости самого яйца 
ит. п. 

В своих собственных опытах над лягушками Р. Гертвиг занялся 
выяснением значения именно последнего фактора, т.-е. влияния на пол 
потомства зрелости яйца. ЗВ результате он пришел к заключению, что кав 
недозрелые, так и перезрелые яйца дают, главным образом, самцов, т.-е., что 
в середине икрометания имеется оритит для произведения женского пола, 
& в начале и в конце его— для мужского пола. 1 


' Нечто подобное высказывал еще в 1863 году швейцарский исследователь Тюри, 
почему это правило и называют теперь иногда правилом Тюри-Гертвига. 
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Не входя здесь в подробное описание опытов Р. Гертвига, приведем 
лишь результаты некоторых из них, на которых подмеченная им законность 
выступает наиболее ясно. Опытов с недозрелыми яйцами было поставлено 
очень мало, так как здесь имелись некоторые технические трудности; однако, 
в одном из подобных опытов, доведенном до конца, из 40 полученных лягу- 
шек все оказались самцами. — Что касается до оплодотворения перезрелых 
яиц, то в более удачных сериях удалось наблюдать следующие результаты: 


степень пере- число полученных 
зрелости яйца, — 

*®] Г” 

54 ч. 48. и: 

64 ч. . 129. . 11 

12 ч. 97. 0 


Эти данные Р. Гертвига были подтверждены также Кушакевичем (47); 
при оплодотворении нормальных яиц он получил 53%/, самцов, при оплодо- 
творении яиц, перезрелых на 89 часов, последних было 100 ‘/. 

Как же, однако, согласовать эти данные с отношением ядра к плазме? 
По мнению Р. Гертвига, с этой точки зрения мужскую тенденцию у незре- 
лых яиц нужно ожидать уже а рпоп, а в перезрелых яйцах она. возникает 
благодаря тому, что в это время яйцо начинает уже подготовляться к парте- 
ногенетическому развитию и увеличивает количество своего хроматина 
на счет плазмы. Благодаря этому отношение ядра к плазме в женских 


яйцах из = становится ыы в мужских из ыы ве 
р Р Р р * 
почему и те и другие и прэизводят теперь лишь самцов. 

Нельзя не отметить, что изложенная здесь гипотеза Р. Гертвига, 
которую и автор ее никогда не считал исчерпывающей вопрос, имеет ряд 
слабых пунктов. Согласно последней, партеногенетические яйца должны 
давать самцов: мы знаем, однако, очень много случаев, когда из них полу- 
чаются только самки. Вторым пунктом, также сильно противоречащим 
воззрениям Р. Гертвига, является тот факт, ‘что у многих форм, как мы 
сейчас увидим, именно самка имеет лишнюю по сравнению с самцом (так 
называемую половую) хромозому, и из яйца, более богатого хроматином, 
возникает самка, а не самец. Наконец, объект Р. Гертвига, — лягушка— 
обнаруживает довольно большую наклонность к гермафродитизму, что едва, 
ли удобно для выяснения на ней проблемы определения пола. Позже, как 
отмечено уже выше, сам Р. Гертвиг не отрицал того, что первичное 
определение пола происходит путем известных цитологических процессов 
во время созревания половых продуктов, и допускал лишь возможность 
переопределения пола путем переобразования хроматина во время разви- 
тия (41), но эта возможность нас здесь уже не интересует. 

Гораздо более удачной оказалась другая цитологическая теория опре- 
деления пола, подготовленная исследованиями ряда американских цитологов 
и связанная, главным образом, с именем Вильсона. 


становится 
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Еще в начале девяностых годов Генкинг подметил, что у одного 
из клопов (Руггросог1з ар{еги$) образуется два сорта сперматозоидов (вернее 
сперматид) с 11 ис 12 хромозомами. Десять лет спустя этот интересный 
факт был подтвержен несколькими американскими цитологами (Монтгомери, 
Мэк Кленг, Сеттон, Стивенс и др.) у различных насекомых, при чем 
непарная хромозома самца, попадающая только в один сорт сперматозоидов. 
получила название «добавочной хромозомы». 

Мэк Кленг впервые высказал взгляд, что этот элемент, присущий 
лишь половине сперматозоидов, правильнее всего поставить в связь с опре- 
делением пола (51). Действительно, из всех особенностей у различных 
видов только каждое половое состояние присуще приблизительно половине 
всех особей, так что легче всего представить себе дело таким образом, что, 
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Рис. 62. Двойные гарнитуры хромозом у клопа Рго(епог Бета- 

=: аи Ъ-—в сперматогониях с одной гетерохромозомой (1); 

с—в овогониях с двумя гетерохромозомами; а— второе деление 

созревания в сперматоцитах; е и {— получающиеся при этом 

дочерние группы хромозом (вид с полюса, веретена); в — гетеро- 
хромозома. — По Вильсону из Гэккера. 


если яйцо оплодотворяется сперматозоидом с добавочной хромозомой, из него 
возникает самец, при оплодотворении же яйца живчиком, лишенным этого. 
элемента, получается самка. Таким образом, согласно этой гипотезе, у самца, 
должно быть на одну хромозому больше, чем у самки, откуда и название 
для этого непарного элемента — «добавочная хромозома». 

В совершенно новую стадию этот вопрос вступил с 1905 года, когда. 
начали появляться одна за другой работы но этому вопросу известного. 
американского цитолога. Вильсона (82 — 84). Благодаря этим работам, 
а отчасти появившимся одновременно с ними исследованиям мисс Стивенс (73), 
связь между хромозомами и определением пола была выяснена более точно. 

Вильсон установил прежде всего, что в тех случаях, когда при спер- 
матогенезе наблюдается «добавочная хромозома» и два сорта сперматозоидов. 
(с нею и без нее), не самец имеет на одну хромозому больше, чем самка, 


: Подробнее о работах этих авторов см. сводку Шлейпа (68). 
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а наоборот, последняя обладает двумя «добавочными» элементами, самец 
же только одним. — Нааболее ясно подобное положение вещей выступает 
у клопа Ргоепог, почему этот случай, наблюдающийся у очень многих насе- 
комых, получил название «типа Ргобепог». 

Отношения у последней формы изображены на нашем рис. 62. В ово- 
тониях у самки (до псевдоредукции) наблюдается 7 пар хромозом (с), из них 
пара очень крупных (1). Благодаря этому яйца этой формы после выде- 
ления направительных телец имеют по 7 хромозом, одна из которых крупнее 
других. Сперматогонии самца имеют (как и все соматические клетки его 
тела) только 13 хромозом: 12 парных и одну крупную непарную (аи 5—1). 
Благодаря этому при сперматогенезе возникают два сорта живчиков (с 6 
и 7 хромозомами), так как 
более крупная хромозома т ы ь 
может попасть лишь в одну ы 
из каждых двух мужских 
половых клеток (4 — В). 

Этот крупный непар- 


У 
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ный элемент, присутствую- % Ф 6 г 


ший в каждом яйце и лишь ы 


у 
в половине сперматозоидов, |. бовро Г 666 8 60 6 


и был назван раньше «доба- 


вочной хромозомой». Назва- 6 90000: 6900@ 0. 4 
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ние это едва ли особенно 


дачное и ее лучше назы- р 

у —_ Я Рис. 63. Хромозомы у Губаецз шштесив: а — второе 
вать просто ^-хромозомой. деление сперматопита, Ь — дочерние пластинки этого 
Так как последняя присут- деления, с — экваториальная пластинка спермологонии, 

4 — экваториальная пластинка овогонии, е — располо- 
СВЕТ. В. ВАеТВАХ СЕЙ. жены попарно хромозомы из экваториальной пла- 
в парном виде, в клетках же стинки сперматогонии, {— расположенные попарно хро- 
самца, в непарном, то совер- М0зомы из экваториальной пластинки овогонии, х— боль- 


шая, у— малая пдиохромозома. — По Вильсону из 
шенно естественно сделать лейпа. 


вывод, что из яйца и жив- 
чика с Х-хромозомой получается самка, из яйра и живчива без этого эле- 
мента — самец. Таким образом, истинные отношения здесь диаметрально 
противоположны тем, которые принимал в своей гипотезе Мэк Кленг. 
Х-хромозомы получили название гетерохромозом, как их иногда 
теперь и называют; впрочем, гораздо чаще употребляется другое название, 
именно половые хромозомы. Вильсону же принадлежит честь откры- 
тия и другой категории половых хромозом, которые встречаются в парном 
состоянии и у самки и у самца и называются идиохромозомами. 
Идиохромозомы встречаются также у многих насекомых, но особенно 
хорошо видны они у клопа Гусает$, почему все случаи этого рода называют 
также «типом Гузаепцз». Отношения у последней формы изображает 
нали рис. 63. Мы видим в клетках как самца (сие), таки самки (Чи #} 
по 6 пар обыкновенных хромозом; у самки имеются, кроме того, две очень. 
схожие с ними половые хромозомы (х их), у самца же одна из них такая 
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же (х), другая же очень мала (у). При сперматогенезе эти хромозомы, 
носящие название идиохромозом, распределяются по различным половым 
клеткам (аи): половина сперматозоидов получает большую идиохромозому (х), 
другая половина — малую идиохромозому (у). Отсюда вполне естественно 
сделать вывод, что яйцо, оплодотворенное сперматозоидом с Х-хромозомой, 
дает самку, при оплодотворении же его живчиком с У-хромозомой должен 
возникнуть самец, 


7. Рлбеног Туре 





Рис. 64. Схема отношения половых хромозом к определению 
пола. Половые хромозомы черные. — Из Вильсона. 


Таким образом, в обоих типах каждое яйцо имеет половую хромозому Х 
сперматозоидов же имеется два сорта: при типе Ргоепог с Х-хромозомой 
и без нее, при типе Гузаепз с Х-хромозомой и У-хромозомой. Мужской 
пол получается при оплодотворении яйца живчиком без Х-хромозомы (или 
© У-хромозомой), женский пол — при оплодотворении яйца сперматозоидом 
с Х-хромозомой. Отношения обоих типов вполне ясно передает наш рис. 64 
или следующая схема: 
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Т. Тип Ргою 
ип ггоепог Ь) яйцо Х-Р смерматозоид О = ХО < 


а) яйцо Х-- сперматозоид Х =хХ © 


Ь) яйцо Х -- сперматозоид У=ХУ с 


а) яйцо Х | сперматозоид Х =ХХ © 
{ 
И. Тип Губаецв 
й 


Нетрудно видеть, что, если представить себе увеличение У-хромозомы, 
то в конце концов мы получим форму, у которой обе идиохромозомы равны 
по величине и, следовательно, не отличаются от остальных хромозом. В этом 
случае половые хромозомы уже становятся неразличимы от других хромо- 
зом, или аутозом, как их обычно теперь называют. Нечто подобное Виль- 
сон наблюдал у клопов из рода Мегага (83): у Мезага уда имеется большая 
и малая идиохромозомы, как у Гузаеи, а у № ага Багз они уже почти 
неотличимы одна от другой. (Словом, если признать последний случай 
за первичный, то мы получаем последовательный ряд от половых хромозом, 
ничем не отличающихся от остальных, к типу Ргоепог, где у самца только 
одна гетерохромозома, у самки же их две, через посредетво типа Гуваеиз 
с его большими и малыми идиохромозомами. 

Нельзя не отметить, что термин «идиохромозома» употребляется теперь 
очень редко, а термину «гетерохромозома» придается несколько иное значе- 
ние. Вот почему лучше вместо обоих этих названий пользоваться более 
общим термином «половой хромозомы». 

Вильсон не ограничился установлением ряла, этих чрезвычайно важных 
Фактических данных, но предложил для их истолкования две гипотезы, 
одна из которых получила название качественной, другая — количе- 
ственной (82, Ш). 

Мы не будем, однако, останавливаться здесь на первой из них, так 
как она оказалась не особенно удачной, встретилась с рядом затруднений, 
и эти трудности заставили в конце концов самого Вильсона отказаться от 
его качественной гипотезы (83, 84) и отдать решительное предпочтение 
развитой им. же одновременно с ней количественной гипотезе. 

Согласно последней, половые хромозомы отнюдь не являются какими- 
либо специфическими определителями пола, & все дело сводится здесь 
к количественной стороне, к величине содержания хроматина. Избыток хрома- 
тина способствует определению зародыша в самку, меньшее же количество 
эго—в самца: зигота с двумя Х-элементами становится самкой, & зигота 
© одним подобным элементом (к которому иногда присоединяется значи- 
тельно меньшая У-хромозома) делается самцом. Там, где, как у некоторых 
видов Мегага, половые хромозомы самца почти не отличимы одна от другой 
и равны количественно, они, можно думать, обладают неодинаковой «актив- 
ностью», и при меньшей активности получается самец, при большей же— 
самка.! Таким образом, в смысле содержания хроматина самцы, по Виль- 
сону, это «минус-пол» (пипоз-зех), самки же «плюс-пол» (р|аз-зех). 


1 Очевидно, из двух хромозом Мезага более пассивная еще более редуцируется 
у Гузаейз и совсем исчезает у Ргоепог, 


Наследетвениость. 11 
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Не трудно видеть, что по. существу эта гипотеза Вильсона довольно 
близка к тем воззрениям, которые до него развивал Р. Гертвиг, стоявший 
также на той точке зрения, что все дело здесь в количестве хроматина. 
Однако гипотеза Вильсона гораздо более разработана во всех деталях, 
а главное опирается на прочно установленный им и другими исследова- 
телями фактический материал. В этом ее громадное преимущество перед 
рядом других спекуляций об определении пола, и вот почему в взглядам 
Вильсона примкнуло скоро и большинство других исследователей, к числу 
которых относится и Р. Гертвиг, высказавшийся по поводу этого в особой 
статье (41). 

Не мало способствовало признанию гипотезы Вильсона и то обстоя- 
тельство, что половые хромозомы, изученные первоначально, главным образом, 

американскими исследователями у кло- 
А р пов и некоторых других насекомых, 


ий № были найдены затем и в других типах 
у Ч ` 
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М „Я м насекомых можно поставить в этом 
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ис. 65. Образование при сперматогенезе 

аскариды ‘двух сортов половых продук- Особенно интересны здесь отно- 
тов: Е—с Х-элементом и придалок шения у обыкновенной Азсаг!5 теза- 


На: ЗОрНОВ М него. — 1осерБа]а, у которой половая хромо- 

зома, соединена с простой хромозомой 
и только в очень редких случаях имеет вид самостоятельной отдельности 
(крупные хромозомы аскарид отвечают каждая, повидимому, нескольким 
хромозомам других форм, т.-е. являются сложными). У самки все яйца 
получают этот Х-элемент, входящий здесь в состав простой хромозомы; 
напротив, у самца, образуется при сперматогенезе два сорта, половых продуктов: 
с Х-хромозомой и без нее (см. рис. 65). —В виду своеобразности этих отно- 
шений некоторые авторы говорят, кроме типа Ргоепог и типа Гузаеиз, 
0б особом типе Азсаг!з, хотя последний является в сущности модифика- 
цией типа Ргоепог.! Впрочем, отношения у Азсаг!з, быть может, заслуживают: 
выделения в особый тип, так как они показывают нам, что гетерохромозомы 
могут быть в некоторых случаях совершенно незаметны благодаря их 
слиянию с простыми хромозомами. 


2 Отметим, что в пределах двух главных тапов половых хромозом встречаются: 
различные модихикации, нередко обозначаемые именами соответствующих форм, у которых 
они найдены. Рассмотрение этих деталей не входит в нашу задачу; см. об этом статьи. 
Вильсона (838, 84) пли сводку Шлейпа (68). 





ГЛ. УП. — ОПРЕДЕЛЕНИЕ ПОЛА. 163 


Среди позвоночных животных половые хромозомы удалось обнаружить 
у ящериц и у многих млекопитающих: сюда относятся данные Иордана 
(1911) об опоссуме, Водседалека (1913, 1920) о лошади и рогатом скоте, 
Малоне (1918) о собаке и, наконец, Винивартера (1912) о человеке. 

Как видно на рис. 66, взятом из последнего исследования, у мужчины 
соматические клетки, точно Так же, как и сперматогонии (Г); заключают 
по 41 хромозом. Благодаря псевдоредукции это число уменьшается в спер- 
матоцитах Т порядка до .24, при чем одна из их хромозом, отличающаяся 
от других и своей формой, представляет из себя Х-элемент (П). Благодаря 
существованию последнего в процессе сперматогенеза, (П1— У) возникают два 
сорта живчиков: имеющих Х-хромозому и лишенных ее (УГ. Первые опре- 
деляют, очевидно, женский пол, а вторые — мужской. 
| Впрочем, вопрос о числе 
хромозом у Человека решился 1 и У У „ 


не сразу. Ваман в появив- МЮ 
шейся позже работе (1917) 2% 24 
доказывал, что  диплоидное 41 №7 Ра 
число хромозом у человека не М 5 


48, а 24, хотя и он припимал, 


=>. Ра 
что одна пара их у мужчины МИ „М 
представляет из себя Х-и —_. 23 
У-хромозому. Однако недавно №74 
Огума и Кихара (1923) и 


Пайнтер (1923) снова описа- Е 

ис. 66. Сперматогенез у человека: Г— спермато- 
ли у человека 48 хромозом, тония с 47 хромозомами, П--сперматоцит первого 
одна пара которых представ- порядка с гаплоидным числом хромозом и добавоч- 


. ной хромозомой (имеет форму кружка), Ш— его 
ляет из себя половые хромо деление, [У— продукты последнего, — деление 


зомы.! Таким образом, налич- сперматоцитов второго порядка, УТ—четыре полу- 


ность половых хромозом у чело- чающихся из них сперматозоида. (два верхних произ- 
- водят женский пол, два нижних — мужской). — По 


сомнений. За последнее время 
Пайнтером (1924, 1925) было констатировано присутствие Х- и У- хро- 
мозомы и у многих других млекопитающих. 

Иначе обстояло долгое время дело с половыми хромозомами в расти- 
тельном царстве. Первым нашел гетерохромозомы и у растений ная рус- 
ский ботаник Навашин (62), при чем здесь также оказались те же два типа, 
о которых мы говорили раньше: тип Ргоепог' (у Мивсам) и тип Гузаецз 
(у бащоша). ‘Тем не менее эти гетерохромозомы, по его мнению, не имеют 
отношения к определению пола, так как обладающие ими формы являютая 
обоеполыми (гермафродитами), а, наоборот, у раздельнополого вида, (Ма)аз) 
не оказалось никакого отличия в составе хроматина у обоих полов. 


: Некоторое различие между данными этих авторов заключается в том, что Огума, 
и Кихара, как и Вививартер, не нашли у человека, У -хромозомы, Пайнтер же определенно 


вастаивает на ее существованни. 
* 
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Повидимому, однако, Навашин столкнулся именно только с гетеро- 
хромозомами !, & не с настоящими половыми хромозомами, которые впервые 
среди растений удалось найти Аллену (2) у печеночного мха ЗрВаегосагроз 
доппе|ш, и здесь не могло уже быть сомнения в том, что они стоят в самой 
тесной связи с определением пола. У этого растения состав хромозом точно 
отвечает отношениям у Губаецз: гаплоидное число их 8, при чем 7 из них 
одинаковы у обоих полов (обыкновенные хромозомы или, как их называют, 
в противоположность половым, аутозомы), восьмая же имеет очень большую 
величину у женских растений (Х-хромозома) и очень маленькую у мужских 
растений (У-хромозома). 

В самое последнее время число случаев нахождения настоящих половых 
хромозом у растений неожиданно быстро увеличилось. В 1923 году их 
обнаружили Сантос у Еодеа сападепз, Кихара и Оно у Вошех асеюза и Винге 
у Нотиз$, Ме]апдтат и УаШзпепа (87). Последняя форма особенно 
интересна в том отношевии, что, тогда как у всех других растений наблю- 
даются Х- и У- хромозома (тип Гусает5), у Уазпема были найдены только 
Х-хромозомы (тип Ргоепог). Наконец, в 1924 году Блэкбёрн нашел Х- 
и У- хромозомы у Гусвиз$ Фока и у осины. 

До сих пор мы имели дело только с типами Ргоепог и Губаеиз, которые 
характеризуются тем, что самки образуют один сорт гамет —с Х-хромозомой 
(моногаметичный пол), а самцы —два сорта гамет: с Х-хромозо- 
мой и без нее (дигаметичный или гетерогаметичный пол). 
Однако оказывается, что возможны и диаметрально противоположные отно- 
шения, при которых гетерогаметичным полом являются уже не самцы, 
& самки. 

Впервые эти отношения были обнаружены у некоторых бабочек, а именно 
Донкастером—у кружовенной пяденицы Абгахаз этоззи]ата!а (24) и Зейлером— 
у РЬгавтаюЫа юЙетоза (71) и у некоторых пеихид (72). 

Первоначально Донкастер не нашел половых хромозом ви у Агахаз 
вгоззапаа ни у Регз гавысае. Однако позже он получил культуру 
кружовенных пядениц, состоявшую почти из одних самок. У последних 
число хромозом вместо обычного числа—56 равнялось 55, и они произво- 
дили два сорта яиц: с 28 ис 217 хромозомами. При оплодотворении первых 
получался, очевидно, самец, а при оплодотворении вторых — самка. 

Точно так же, по Зейлеру, у пеихиды Еитлеа саба самка имеет 
61 хромозому, а самец 62, у другой психиды Та!аерома Би]оза соответ- 
ствующие цифры 59 и 60. 

Очевидно, что, например, у последней формы все сперматозоиды пмеют 
по. 30 хромозом, яйца же бывают двух сортов: с 30 хромозомами, дающие 
‘начало самду, и с 29 хромозомами, дающие начало самке. Случай этот, 
очевидно, совершенно аналогичен типу Ргоепог, только здесь лучше уже 
обозначать половые хромозомы не символом Х, а символом 2. Следовательно, 


1 Под именем гетерохромозом теперь часто понимают не только половые хромо- 
зомы, но и все другие, уклоняющиеся от нормальных хромозом (аутозом). 


ГЛ. УП. — ОПРЕДЕЛЕНИЕ ПОЛА. 165 


отлошения у этих психид, а также у Агахав отоззи|агафа могут быть изобра- 
жены таким образом: 
в ==72 Ф =20 


При гетерогаметичности самца кроме типа Ргоыепог у многих форм 
наблюдался тип Гузаеиз, при котором у самца тоже 2 хромозомы, как 
у самки, но разной величины: Х и У. Совершенно то же самое имеет 
место по наблюдениям Зейлера и`у некоторых бабочек (РЬгавтаюЫа, 5ое- 
поа), при чем опять таки здесь хромозому, отвечающую У - хромозоме, лучше 
обозначить другим символом, хотя бы \\, и тогда отношение полов у этих 
форм принимает такой вид: 


— 77 Ф =. 


Второй группой организмов, где имеет место гетерогаметичность самки, 
а не самца, являются птицы. Долгое время отношення *у них остава- 
лись неясными, но не так давно Гюйер (36) цоказал, что петух имеет 
`18 хромозом (16 аутозом и 2 2-хромозомы), курица же— только 17 (16 аутозом 
и 1 2-хромезому), т.-е. отношения здесь такие же, как и у бабочек. 

Таковы: данные цитологий, касающиеся причин определения пола, с чисто 
хромозомальной стороны. Им нельзя отказать в высокой доле убедитель- 
ности, хотя все же невольно возникает сомнение — почему же механизм 
определения пола диаметрально противоположен в смысле распределения 
половых хромозом; даже у таких сравнительно близких форм, как клопы 
и бабочки? Однако ‘этот дуализм в определении пола находит себе полное 
подтверждение со ‘стороны совершенно другой области исследования — именно 
со стороны экспериментальных данных, сводящих наследование пола в уже 
известным нам законам наследственности. 

И, действительно; одновременно с чисто цитологической попыткой 
разрешения проблемы пола, появилась и другая, стремившаяся свести этот 
вопрос к законам Менделя, т.-е. рассматривавшая то или иное половое 
состояние как известное свойство, зависящее от. присутствия специальчого 
гена. Мысль 0б этом чрезвычайно заманчива и являлась, повидимому, 
у самого Менделя, насколько об этом можно судить по опубликованной 
Корренсом его переписке с Нэгели. На эту же возможность указывал 
Страсбургер (14) и некоторые другие вскоре ‘после того, как законы Менделя 
стали снова общим достоянием, а вслед за ними на том же вопоосе остано- 
вился более подробно и Кастль (16). 

Эти первые попытки создать менделистическое толкование 
определения пола нельзя признать особенно удачными. Так, Страс- 
бургер и Кастль принимали, что половина как мужских, так и женских 
гамет имеет мужскую тенденцию т, другая же половина их — женскую 
тенденцию %, при чем во. время полового акта происходит так называемое 
селективное оплодотворение, т.-е. соединяются друг. с другом лишь гаметы 
с противоположной тенденцией. Таким образом, каждый пол является всегда 
гетерозиготным тшуу, но в одном доминирует мужская тенденция над женской, 
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в другом наоборот. Это объяенение слишком сложно и, главное, связано 
с принятием селективного оплодотворения, в пользу которого. трудно привеети 
какие-либо доказательства, почему оно и не имело особенного успеха. 

Выше мы отмечали уже, что по большей части отношение полов 
приблизительно равно друг другу, и на равенстве этого отношения должна, 
основываться всякая гипотеза, стремящаяся пролить свет на пробтлёму пола. 
Когда же в случае менделистической наследственности возникает необхо- 
димое здесь отношение (1:1)?— Это получается обычно при скрещивании 
моногетерозиготной формы, гибрида, с одной из ее исходных гомозиготных 
форм, когда в потомстве возникает поровну как гетерозиготных, так и гомо- 
зиготных особей: | 


Аа Х АА Аа Х аа 
1 Аа--1 АА 1 Аа-- 1 аа 


. 
(подробнее : об : этом см. стр. 81, а 
также рис. 26).. 
Не трудно’ видеть, что раз потом- 
ство двух подобных форм состоит из 
таких же форм, то и при. скрещива- 
нии последних, если опять еоединяются 
друг с другом различные особи, у нас 
получится то же самое; т.-е. поровну 
и. тех и других форм ит. д’ Очевидно, 
можно принять, что; имеется особый 
‘фактор пола 8; и один пол (все равно, 
мужской ли, или. женский) гомози- 
готен в емысле содержания этого фак- 
Рис. 67. Женские цветы брноний: А—Вгу- тора, т.-е; является хотя бы 5$, другой 
ое —_ ся. пе” же пол готерозиготен, т.-е. имеет стро- 
ение 55. Первый из полов производит 
в силу этого один сорт гамет (5), второй — два сорта (3 и $), благодаря чему 
отношение полов при каждом. половом акте должно оставаться равным друг 
другу. Если гетерозиготен женский. пел, то можно. принять, что Ф ==, 
с ==й; наоборот, при гетерозиготности мужского. пола х =Мш, Ф = ши. 
‚Впервые на эту точку зрения стал Корренс, подтвердивший ее 
своими опытами над наследованием пола у тыквенного растения брионии (19): 
В средней Европе обычны два вида этого растения: Вгуоша аа и Вгуота 
оса; и у того и у другого цветы однополые (рис. 67), но первый вид 
имеет мужские и женские соцветия на одном растении, т.-е. однодомен 
(гермафродитен), а Вгуота 0101са, напротив, двудомна, т.-е. раздельнопола. 
Эти два вида скрещиваются друг с другом, что и дало возможность Корренсу 
изучить половую тенденцию различных гамет двудомной брионии, при чем 
он принимает, что у гермафродитного вида нет специальной ‘половой тенденции, 
что его гаметы имеют тенденцию производить лишь обоеполые, т.-е. герма- 
фродитные растения. 
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Корренсом были произведены у брионий следующие опыты скрещивания: 

1°. Вгуота Ч1о1са Ф Х Вг. афа д — при опылении женского цветка, дву- 
домной брионии пыльцой с однодомной получились исключительно раздельно- 
полые и_.женские растения, т.-е. 100%/, ФФ; 

2% Вгуоша Фока ФХ Вг. оса д — нормально двудомная бриония 
производит также раздельнополые растения, но поровну оба пола т.-е. 
50°/, ФФ и 504 бд; 

3° Вгуоша афа ФХ Вг. дюса с — при опылении женского цветка 
однодомной брионии пыльцой с двудомной получаются опять-таки раздельно- 
полые растения и поровну обоих полов, т.-е. 50%/, ФФ и 504 вс. 

Приняв, что как мужские, так и женские гаметы обоеполого вида, 
(Вг. афа) лишены специальной половой тенденции, можно сделать из этих 
опытов следующие важные выводы.—Опыт первый показывает, что все 
яйцеклетки Вг. оса обладают прогамно женской тенденцией, отчего все 
потомство здесь и получилось состоящим лишь из женских экземпляров. 
Однако, как видно из опыта второго, эта, тенденция яйцеклетки изменяется 
при оплодотворении мужским элементом, так как при размножении двудомной 
брионии получаются и женские и мужские растения. Наконец, третий опыт 
проливает свет на. половую тенденцию мужских гамет двудомной брионии: 
результат этого опыта становитея понятным лишь при допущении, что 
у половины этих гамет имеется мужская тенденция, у половины же женская. 
Первая, очевидно, доминирует над второй при встрече при нормальных 
условиях гамет с различной тенденцией. 

Таким образом, у женского растения все гаметы одного сорта (с жен- 
ской тенденцией), напротив, у мужского растения — двух сортов (с мужекой 
и женской тенденцией). Очевидно, женский пол здесь гомозиготен, мужской 
гетерозиготен, что позволяет нам изобразить схематически эти отношения так: 


< = Мт Ф = тм. 


Вслед за Корренсом с такой же попыткой свести определение пола 
на менделистические факторы выступили Бэтсон и Пённетт (4). 
Исходным пунктом для их построений послужили случаи так называемой 
«ограниченной полом» наследственности в животном царстве, 
когда тот или иной признак наследуется различно в зависимости от того, 
является ли носителем его самка или самец. Эти случаи становятся, по 
мнению Бэтсона и Пённетта, понятными, если принять, что наследование 
пола зависит само от известного менделистического фактора, по отношению 
к которому один пол гомозиготен, другой гетерозиготен. Таким образом, 
в своей основе теория Бэтсона и Пённета идентична, со взглядами Корренса, 
однако между ними замечается и некоторое различие, которое станет более 
ясным, если обратиться к какому-нибудь конкретному случаю. 

Явление ограниченной полом наследственности было подробно изучено 
прежде всего Донкастером и Райнором (21) и Донвкастером (22) при 
скрещивании кружовенной пяденицы Агахаз эгоззапава и ее разновидности 
]асйсо]ог, и именно на этих исследованиях и основывалиеь, главным 
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образом, Бэтсон и Пённетт.! Однако в дальнейшем удалось. найти еще ‘более 
удобный объект для изучения этого явления в лице различных пород кур, 
у которых ограниченная. полом наследственность изучалась целым рядом. 
исследователей |назовем лишь главнейшие работы —Пёрля и Сюрфаса (64), 
Бэтсона и Пённетта (5), Моргана и Гудаля (56)]. Мы разберем поэтому 
теорию пола английских исследователей на одном из случаев скрещива- 
ния у кур. 

Дадим прежде всего общую схему того, как протекает ход моногибрид- 
ного скрещивания в случаях ограниченной полом наследственности. При этом 
оказывается далеко не безразличным (как во всех других случаях), кто 
является носителем доминирующего признака— самка или самец. В одном 
из этих случаев (у бабочек и у птиц, если О— самец) ход скрещивания 
не отличается от обычного моногибридного, т.-е. 


Р ажд 
Е, А 
Р ЗА-- Ла. 


В противоположном этому случае (у бабочек и у птиц, если О—самка) 
наблюдаются уж иные отношения; в РЕ, сыновья получают особенность матери, 
дочери — особенность отца, а в Е имеет место расщепление на два типа, 
не в отношении 3:1, а в отношении 1:1, так что на буквах это можно 
изобразить так: 


Р АХа 
м „— 
Е, а„/ МА 


Ро А-а 


Наш рис. 68 изображает скрещивание черной одноцветиой курицы 
(в данном случае из породы лангшан, но можно взять и другую породу) 
с пестрым петухом -плимутроком. Наряд последнего доминирует в Е,, в Е, 
же наблюдается обычное моногибридное расщепление. Рие. 69 изображает 
обратное или, как говорят, реципрокное скрещивание, в данном случае 
курицы из породы плимутрок с черным петухом: при этом все самцы в Ё, 
имеют пестрый наряд матери, и все самки черную одноцветную окраску 
отца, а в Е появляется поровну и тех и других среди представителей 
каждого пола, 

Для объяснения этого, как и всех подобных ему случаев, Бэтсон 
и Пённетт принимают, во-первых, что гетерозиготен здесь не мужской, как 
в опытах Корренса, а женский пол, т.-е. что здесь мы имеем: 


: Разбор данных относительно АБгахаз ётоззматаа можно найти почти во всех 
сводках по наследственности (Гольдшмидта, Баура и др.), хотя случай этот довольно 
сложен и потому менее удобен чем выбранный нами ниже. 
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Второе допущение, которое также является общим для всех упомя- 
нутых выше случаев ограниченной полом наследственности, заключается 
в том, что между генами доминирующей внешней особенности О и женского 
пола Е наблюдается так называемое «отталкивание», при том столь полное, 
что гамет с этими двумя факторами совсем не образуется. В выбранном 
нами поимере пестрая окраска плимутрока доминирует изд одноцветной 
черной окраской, поэтому первую можно обозначить как В, вторую как Ь. 
Отсюда отталкивание должно иметь место между геном пестрой окраски 
и геном женственности, т.-е. между В и ЁЕ.1\ 

Применим теперь все это сперва к случаю, изображенному на, рис. 68 
(черная курица Х пестрый петух): 





Рис. 68. Скрещивание плимутрока С’ и лангшана Ф.—По 
Моргану-Гудалю из Плате. 


Р < — ЗВВИ (пестрый) @ — БЕГ (черная) 
—— —^ 
гаметы ВЕ БЕ, 
Е, с — ВЫ (пестрый) Ф — ВЬЕГ (пестрая) 
——, —— 
гаметы ВЕ, Ш ВБ БЕ 
Г. с$— ВВИ, . ВЕ ФФ — ВЫ, ЪЬЕ! 
(пестрый) (пестрый) (пестрая) (черная). 


Самка в Е, является дигибридом и должна была бы образовать четыре 
сорта гамет, именно ВЕ, ВР ЬР и Ш, но первый и последний сорт совсем 
не образуются благодаря полному отталкиванию между генами В и Е. 


1 Явление «отталкивания» двух генов является полным антиподом их «сцепления», 
когда два гена, напротив, наследуются почти всегда вместе, что мы уже видели 
при разборе летальных. факторов (стр. 134). Подробнее мы разберем эти явления 
в следующей главе. 
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В силу той же причины каждая курица пестрой породы должна быть 
гетерозиготна не только в смысле фактора пола Е, но и по отношению 
в фактору В, т.-е. должна иметь всегда строение ВЬЕЁ тогда как петух 
может быть и ВВИ. 

Проследим теперь также на буквах случай, изображенный на рис. 69 
(пестрая курица Х черный петух): 


Р 9$—  ЪБ (черный) Ф — ВЬЕГ (пестрая) 
гаметы УЕ ВЕ БЕ 
Е, С — ВЬЁ (пестрый) Фо — БЕ (червая) 
гаметы ВЕ Ы БЕ, Ы 
Е. 99 — ВБИ, БИ оо— ВБР, БЕ 
(пестрый) (черный) (пестрая) (черная). 





Рис. 69. Скрещивание лапгшана © и плимутрока Ф. — По 
Моргану -Гудалю из Пзате. 


Два сорта гамет (вместо четырех) образуются здесь у самки среди исходных 
форм по указанной выше причине, принятой Бэтсоном и Пённеттом за одву 
из основных предпосылок. ! 

Ряд подобных случаев у кур, У бабочки А|гахаз тоззи]ата(а, а также 
у некоторых других форм (канарейки, бабочки-желтушки и пр.) получает 
полное объяснение при допущении менделистической точки зрения на пол, 
почему все эти случаи, подобно скрещиваниям, произведенным Корренсом, 
говорят в пользу того, что и пол есть одно из менделирующах свойств организмов. 

Однако Корренс пришел к заключению, что гетерозиготен мужской 
пол и гомозиготен женский, между тем все указанные выше примеры гово- 


1 Недавно Завадовский дал чрезвычайно изящное доказательство справедливости 
этих формул путем кастрации и пересадки желез противоположного пола гибридам Г, 
из последнего скрещиванил. См. его интересную кнвгу «Пол и развитие его признаков» (89). 
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рят как раз обратное, именно что у всех этих объектов из животного 
царства гетерозиготны самки и Гомозиготны самцы. 

Тем не менее вскоре удалось найти такие же отношения, как наблю- 
дал Корренс, и в животном царстве. Сюда относятся исследования Моргана 
над американской плодовой мухой ЮгозорЬЙа те]апобазег (54), изучение 
скрещиваний у которой позволило ему открыть и здесь ограниченную полом 
наследственность. Наши рис. 70 и 71 изображают скрещивание нормаль- 
ной мухи, имеющей красные глаза, с появившейся в 1910 году у Моргана, 
белоглазой мутацией. Последний признак рецессивен, но наследуется 
в первом и втором поколении различно, в зависимости от пола его носи- 





РЕНА о а 2 ГЕ 


Рис. 70. Скрещивание ОгозорЬЙа те]алогаз{ег: ©’ — с белыми гла- 
зами и Ф —с красными глазами. Справа, отвошения в половых 
хромозомах, из которых черная является носителем фактора крас- 
ных глаз, белая — носителем фактора белых глаз. — Из Моргава. 


теля, при чем здесь нормальный ход наследования имеет место, если 0 — 
самка, если же 0 самец, то в Е, самцы получают особенность матери, самки 
особенность отца и т. д., т.-е. происходит прямо противоположное тому, что 
мы видели у вур (см. рисунки). Для объяснения этого явления здесь нужно 
допустить, во-первых, гетерозиготность самца, т.-е. что 


© = Мм Ф =шт, 


во-вторых же, полное отталкивание между фактором М и доминирующей 
особенностью (красный цвет глаз). После предыдущего подробный разбор 
этих отношений на буквах является, конечно, уже излишним. 

Отношения, наблюдавшиеся у ПгозорЬЙа, не остались единственными 
в своем роде, а были подтверждены и у других объектов. Так, ограничен- 
ная полом наследственность имеет место и у кошек, благодаря чему черно- 


112 Ю. А. ФИЛИПЧЕНКО. НАСЛЕДСТВЕННОСТЬ. 


желтыми бывают здесь почти исключительно самки, самцы же от скрещи- 
вания черной и желтой формы получают лишь цвет одного из родителей. Для 
объяснения этих отношений Донкастер должен был принять, что в данном слу- 
чае гетерозиготен мужской пол (23). Таковы же отношения, согласно этому 
автору, и у человека, на чем мы подробнее остановимся в последней главе книги. 

Таким образом, менделистическая структура обоих полов и их отно- 
шения друг в другу различны у различных форм в животном царстве. 
В одних случаях наблюдается гетерозиготность самки и гомозиготность самца: 
такие отношения называют теперь типом АБгахаз. В других случаях 
гетерозиготен, напротив, мужской пол и гомозиготен женский: при этом 
говорят о типе РгозорЬ!]а. 





тт 


Рис. 71. Скрещивавие ПОгозорВЙа те!апосазиег: С—с красными. 
глазами. Ф — с белыми глазами. Спраза половые хромозомы. — 
Из Моргана. 


Изображенный для последней формы на рис. 70 и 11 ход ограничен- 
ного полом наследования становится еще более ясным, как это показал 
Морган (55), если принять, что гены тех признаков, которые наследуются 
подобным образом, помещаются в Х-хромозоме (Огозора.пе]аповаыег имеет 
половые хромозомы по типу Гузаеиз$ — см. далее рис. 75). Как видно на этих 
рисунках, если обозначить ту Х-хромозому, которая является носителем 
красного цвета глаз, темным, а Х-хромозому, являющуюся носителем белого 
цвета глаз, светлым и проследить их судьбу в Е, ив Е», имея в виду, что 
красный цвет доминирует, а белый— рецессивен, то нам станут сразу ясными 
все сложные отношения, наблюдающиеся при ограниченной полом наслед- 
ственности, без сложных формул и допущения отталкивания между генами, 
как мы делали это при разборе наследования у кур. 
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Последний случай также делается гораздо более понятным, если 
исходить из того, что у петуха имеются две 7-хромозомы, & у курицы 
только одна, при чем именно в этих хромозомах и заключаются гены, 
обусловливающие пестрое оперение и черную окраску у кур, при чем 
первая из этих особенностей доминирует над второй. 

Отсюда становится совершенно ясно, что, как это впервые было выска- 
зано Морганом (55) и Гольдшмидтом (25, 26), менделисти- 
ческая точка зрения на пол и его цитологическое объ- 
яснение являются лишь двумя разлхичными сторонами 
одного и того же предмета. 

Согласно Моргану, наследование пола протекает всегда в силу гетеро- 
зиготности одного пола по схеме: 


33 50 
/\ 


В случае типа ОговорьЙа мы имеем совершенно определенный хромо- 
зомальный механизмы в лице Х- и У-хромозом, которые передаются из 
поколения в поколение таким образом: 


ХХ ХУ или ХО 
и\ 
Хх у 


х 
5 
А. 


Для объяснения случаев ограниченной полом наследственности в этом типе 
достаточно принять, что подобные признаки вызываются генами, локали- 
зованными в Х-хромозоме. 

В случае типа АБгахаз имеются тоже особые половые хромозомы, 
но уже не Хи У, аЛи У, кофорые передаются из поколения в поколение 
таким образом: 


072 или \2 7.2. 
а 
и 

\7/— 77. 


Очевидно, 2-хромозомы у представителей этого типа также заключают 
в себе гены тех признаков, которые наследуются по типу ограниченной 
полом наследственносги. 

Таким образом, и в вопросе о причинах определения пола, в конце 
концов, получилась полная гармония между чисто менделистическим — экепе- 
риментальным — и цитологическим методами исследования. 


174 Ю. А. ФИЛИПЧЕНКО. НАСЛЕДСТВЕННОСТЬ. 





За последние годы изложенный здесь взгляд на менделистическую 
и цитологическую сущность определения пола получил подтверждение 
с самых различных сторон. Особенно доказательными являются в этом 
отношении работы Моргана и его школы (57) над знакомой уже нам мухой 
Огозор]а теапосазег, у которой в настоящее время известно до 100 0со- 
бенностей, наследуемых в связи с полом, при чем всюду наблюдается тот 
ход наследования, который изображен на наших рис. 70 и 71 для случая 
скрещивания белоглазой и красноглазой формы. Очевидно, гены этих при- 
знаков содержатся в половой Х-хромозоме, а ее партнер У-хромозома у 
самцов не содержит никаких генов, отчего на упомянутых рисунках она 
и обозначена как О. 

Однако подобный ход наследования есть только общее правило, & из 
него возможны и исключения, при чем анализ позволил одному из бли- 
жайших сотрудников Моргана Бриджсу еще глубже проникнуть в сущ- 
ность этих процессов (9). Бриджес сделал свое открытие при изучении 
скрещивания мухи, имеющей глаза киноварного цвета, с нормальной крас- 
ноглазой формой, но все найденное им имеет полное приложение и к любому 
другому признаку, наследуемому в связи с полом. 

Согласно изложенному выше, если скрещивается самка, с киноварными 
глазами и самец с красными, в Ё., как правило, все самки— красноглазые, 
и все самцы имеют киноварные глаза (ср. рис. 71). Однако, как исЕлю- 
чение, может быть диаметрально противоположный результат, объясняемый 
неправильным ходом распределения хромозом при редукции, которому 
Бриджес дал название «‹не-расхождения» (поп-9 1$] пис 101). 

Мы знаем, что у ОгозорЬЙа самка является формой строения ХХ, при 
чем все яйца, как правило, получают при редукции одну Х-хромозому. 
Однако, оказывается, иногда`в виде исключения эти 2 половых хромозомы 
не разделяются при редукции, и получаются 2 сорта яиц: один с 2 Х-хро- 
мозомами, другой — совсем без них. Что будет дальше, если подобные 
яйца оплодотворяются нормальными живчиками, которых бывает всего 
2 сорта —с Х- и с У-хромозомой? 

Нетрудно видеть, что при этом доджно получиться 4 типа зигот по 
следующей схеме, на которой указана и их судьба: 


Яйца ЗЖивчики Зигота, 
1) ХХ + ХХ = Х\УХХ погибает 
2) ХХ + У = ХХ№ХУ 5 
ЭХ = Хх с’ (бесплодный) 
4) — -+ У = У погибает. 


Таким образом, 2 зиготы (ХХХ и У) оказываются нежизнеспособными, 
2 других дают самку и самца, но иного, чем всегда, хромозомального 
состава: самка имеет 2Х- и 1 У-хромозомы, а самец лишен У-хромозомы. 
Заметим, что справедливость последнего была доказана Бриджсом и чисто 
цитохогически, так как и Х-и У-хромозомы у ПОгозорЬЙа хорошо различимы 
друг от друга и от других хромозом. 
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Отчего же, однако, эти своеобразные самец и самка имеют иную, чем 
всегда, окраску глаз? Это объясняется крайне просто: ведь носителем как 
киноварного цвета глаз, так и красного является Х-хромозома. У исходных 
форм самка имела киноварные глаза, самки Ё, строения ХХУ получили 
свои Х-хромозомы только от нее — очевидно, они должны иметь именно 
этот признак. Напротив, самцы строения Х получают эту хромозому от 
отца, который был красноглазым, почему и они получают эту особенность. 
Все эти отношения изображены и на нашем рис. 72. 


Ф с кановарными © с красвыми 
глазами глазами 


Диплоидные ядра *+—— ® (в ——> Диплоидные ядра 


Направит. тельца -— ^ Е 
Явца ‹_/ Ц} р — Живчика 


—> Оплодотворение 
Оплодотворение -—. 


А 


3 4 


Рис. 12. Схема первичного нерасхождения хромозом и его результатов 
вЕ,: 1—ХХХ (отмирает), 2 — ХХУ (Ф с киноварными глазами), 8—Х 
(бесплодный С с красными глазами), 4 — У (отмирлет). — Из Бриджеа. 





Конечно, в потомстве самки строения ХХУ будут наблюдаться уже 
иные. отношения, чем в потомстве нормальной самки ХХ. Последияя 
образует, как правило, один сорт яиц (все с Х-хромозомой) и лишь, как 
исключение, 2 сорта (ХХ и совсем без половых хромозом). Напротив, 
у самки строения ХХУ всегда будут возникать 4 сорта яиц в зависимости 
от того, как произойдет разделение при редукции ее 3 половых хромозом, 
а именно: 

ХУ ХХ 
И И 
Х у 


Таким образом, и здесь происходит неразъединение хромозом, но уже не 


первичное, &а вторичное (в результате первого), как его теперь обычно 
называют. 
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В результате оплодотворения яиц этой самки с киноварными глазами 
спермой нормального красноглазого самца получатся как самцы, так и самки 
обоих типов, а главное, возникнут снова ненормальные самки строения ХХУ 
и ненормальные самцы строения ХУУ, у которых и дальше будет происхо- 
дить вторичное неразъединение хромозом, и т. д. 

Несмотря. на некоторую сложность этих отношений, трудно найти 
более блестящее подтверждение справедливости как цитологической, так 
и менделистической теории определения пола! 

Заметим, что нерасхождение половых хромозом имеет место, повиди- 
мому, и у других организмов: у бабочки АБгахаз этоззШапайа относительно 
этого имеются как чисто экспериментальные, так даже и цитологические 
указания, у других форм при помощи данного допущения могут быть 
истолкованы некоторые уклонения от нормального хода скрещиваний. 
В частности недавно Литтль (50) при помощи теории нерасхождения дал 
очень заманчивое объяснение случаям появления черно-желтых котов, 
которые обычно не получаются и возникают как очень большая редкость. 
По Литтлю, в одних случаях это Х-самцы, появляющиеся в результале 
первичного нерасхождения, и эти формы, как и у ПОгозорЬЦа, всегда бес- 
плодны; в других, напротив, они имеют обычное строение ХУ, но, возникая 
в результате вторичного нерасхождения, имеют окраску, свойственную обычно 
лишь самкам. Словом, открытие нерасхождения половых хромозом во 
многом углубило наше понимание проблемы определения пола и ограни- 
ченной полом наследственности. 

Чрезвычайно большой интерес для всякой теории определения пола 
представляют явления интерсексуальности, иначе — случаи появле- 
ния интерсексов, как называют теперь особей, у которых как во 
вторичных половых признаках, так и в половом аппарате к признакам 
одного примешаны признаки и другого пола, при чем иногда эти интер- 
сексы представляют как бы постепенвый ряд переходов от самца к самке. 
От интерсексузльности, проникающей : весь организм, следует отличать 
случаи гинандроморфизма, когда у некоторых, например, насекомых 
одна половина тела носит мужской характер, а другая женский, и нё этих 
случаях мы останавливаться не будем. Интерсексуальность, как показали 
новейшие исследования, бывает в свою очередь двух родов: у позвоночных 
она обусловливается явлениями внутренней секреции, почему ее можно 
назвать гормональной, у насекомых ж? обусловливается хромозомальной 
структурой особи, почему ее и называют зиготической. Конечно, для 
нас здесь представляет интерес лишь последний случай.! 

На основании своих продолжительных опытов по изучению скрещи- 
ваний у бабочки Гутшапила 0 зраг (непарный шелкопряд) Гольдшмидт 
установил не только свою теорию гаметической структуры обоих полов 
(25, 26), но попытался и дать исчерпывающее объяснение для явлений 


1 Подробнее обо всех этих явлениях см. последнюю книгу по вопросам опреде- 
ления пола Гольдшмидта (31). 


— Бри Зи пириисемрис форинт таинств 
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зиготической интерсексуальности (27, 28, 30), с которым он столквулся 
при скрещивании различных местных рае непарного шелкопряда друг 
© другом. 

Для понимания дальнейшего нам необходимо остановиться на теории 
структуры полов Гольдшмидта (25, 26). 

По его мнению, те более простые формулы полов, которыми пользозва- 
лись Корренс и Бэтсон (9=—=Мшт, Ф = шш или Ф = с==й), должны 
быть изменены и каждому полу следует приписать факторы и мужекого 
и женского пола—М и Е. При гетерозиготности самки, т.-е. в случае 
типа АБгахаз, строение полов носит следующий характер: 


= ММЕЕ = © = ЕЕМю. 


Фактор мужского пола прикрывает в этом случае фактор женского пола, 
но лишь до тех пор, пока, оба содержатся в одинаковом количестве (у самца); 
два гипостатических фактора женского пола, напротив, обладают способ- 
ностью прикрывать один эпистатический фактор мужского пола (у самки). 
При гетерозиготности самца, т.-е. в случае типа, ОгозорЬЙа, мы имеем: 


$=ММИ —©-=РЕММ, 


и здесь отношение факторов обратное: женские факторы прикрывают 
мужские, но два мужских эпистатичны по отношению к одному женскому. 

Что касается до связи с хромозомами, то Х-хромозома, по мнению 
Гольдшмидта, является носителем только одного из факторов пола, именно 
того, по отношению Е которому имеет место гетерозиготность: в случае 
гетерозиготности самки это фактор М, в случае гетерозиготности самца— 
фактор Е. Фактор противоположного пола (Е в первом случае, М во 
втором) заключается в какой-нибудь другой хромозоме, ничем не отличаю- 
щейся от остальных хромозом, а может быть, даже в У- или У-- хромозоме. 

Исходя из подобного взгляда, на, отношение полов, Гольдшмидт пытается 
объяснить и появление интерсексов, которые не раз наблюдались им 
у непарного шелкопряда. р 

При скрещивании друг с другом самцов и самок одной и той же 
расы этого вида интерсексов вообще не получается. Напротив, если скре- 
стить самку европейской расы с самцом японской, нормальными оказы- 
ваются только самцы, самки же в Ё, все более или менее интерсексуальны, 
тогда как обратное скрещивание дает опять-таки лишь нормальных самцов 
и самок. Однако, от таких самок можно получить и интерсексуальных 
самцов. Чем же объяснить эти явления? 

Мы только что сказали, что, по Гольдшмиидту, у бабочек 


© = ЕЕМш $=ММЕЕ, 


и это происходит в силу того, что два мужеких фактора прикрывают два 
женских, & один мужской прикрывается двумя женскими. Мы упоминали 
также выше (см. стр. 129), что этот исследователь считает вообще наслед- 


Наследственность. 12 
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ственные факторы за энзимы и приписывает им различную «потенцию», 
или «валенцию». Эта потенция, или з«квавты» энзимов, в данном случае 
таковы, что, если обозначить кванту М символом п и кванту Е символом 4, то 


п<2а< 20. 


Однако кванты половых факторов различны у различных рас непарного 
шелкопряда, почему чисто условно можно принять 


для европейской (слабой) расы для японской (сильной) расы 
Е—40 М = 60 Р =50 М — 80 
@ = ЕЕМт = 80—60 Ф —= ЕЕМт = 100 — 80 
© =ММЕЕ =120 — 80 сх =ММЕЕ = 160 —100 


Эти разности превышают здесь 20, отчего в обоих случаях получаются 
или самки или самцы нормального типа. 

Скрестим, однако, европейскую самку с японским самцом. При этом 
имеем: 


Р европ. © [= ЕЕМш =80 — 60] Х японск. д [= ММЕР = 160 — 100] 
о 
Г: 1 о РЕМ = (40-1 40) —80=80— 80 


Таким образом, у самцов здесь перевес мужского начала над женским 
вполне достаточный, у самок же, благодаря скрещиванию различных рас, 
кванты мужского и женского энзима равны друг другу, почему вместо них 
и возникают интерсексы. Вообще, по Гольдимидту, если разность квант 
падает в этих случаах ниже 20 единиц, начинаются явления интерсексуаль- 
ности, достигающей своего максимума при полном равенстве обоих квантов. 
По поводу этой теории Гольдшмидта мы можем повторить здесь то 
же, что выше было сказано вообще про его воззрения на природу генов. 
Мысль о том, что гены являются своего рода энзимами, весьма интересна, 
но ничем не доказана. Еще меньше мы имеем данных к тому, чтобы при- 
писывать генам известную «потенцию» и какие-то «кванты», которых ничем 
нельзя измерить. В частности те величины, которые Гольдшмидт припи- 
сывает различным расам шелкопряда, совершенно произвольны и с полным 
успехом могут быть заменены и другими цифрами. В силу всего этого 
у нас имеется очень мало оснований для принятия этой гипотезы. 1 
Заметим, впрочем, что все сказанное относится нами лишь к гипотезе 
Гольдшмидта о различной потенции половых (а также и других) факторов, 
аа отнюдь не к его формулам для обоих полов. Включение в последние 


1 Недавно Баур в последнем издании своей книги высказал довольно вероятное пред- 
положение, что, быть может, результаты Гольдшмидта можно объяснить не различной. 
потенцией одного полового фактора, а наличностью здесь целого ряда однозначных поло- 
вых факторов. Ту же самую мысль еще до него высказал и В. М. Шимкевич в послед- 
нем издании своих «Биологических основ зоологии» (ч. 1, 1922, стр. 445). 
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в обоих случаях и мужского и женского фактора во многих отношениях 
удобно и хорошо согласуется со многими данными физиологии пола. Эти 
формулы нашли себе применение и в работах других исследователей, 
и в частности недавно, с одной стороны, Г. и П. Гертвиг (42) у Меапаггат 
гибгит, а с другой — Витши (88) у лягушек принимают для обоих этих 
организмов — одного из верхов растительного, другого из верхов животного 
царства — такие формулы. полов: 


Ф = ЕЕММ с = ММЕЬ 
$ г’ 
т.-е. то, что предложил Гольдшмидт для типа ОгозорЬЙа. Формулы полов 
последнего для бабочек поддерживает в настоящее время и Косминский (46). 

Недавно Бриджес выступил с совершенно иным объяснением причины 
появления интерсексов у ПОгозорЬЙа тшеапозазег (13). У этой формы кроме 
половых (Х- и У-) хромозом имеются две пары обыкновенных, или аутозом. 
Так как самка имеет здесь 2 Х-хромозомы, то ее «половой индекс» по 
Бриджсу (отношение числа, Х-хромозом к числу пар аутозом) равен единице. 
У самца, имеющего всего одну Х-хромозому, этот индекс равен 0,50. Однако, 
иногда попадаются самки, у которых чисто цитологически можно устано- 
вить наличность не 2, а 3 пар аутозом, и именно эти формы оказываются 
интервексуальными. Здесь «половой индекс» равен з (0,67) или даже 
несколько больше (на чем мы останавливаться уже не будем) — вообще, он 
стоит между половым индексом самки и самца, как и следует быть у про- 
межуточной между ними формы. 

Конечно, большой еще вопрос, удастся ли обнаружить то же самое 
у интерсексов других видов, ' но все же, поскольку дело идет о Оговора, 
данные Бриджса заслуживают самого серьезного внимания, как основываю- 
щиеся на строго проверенных Цитологических данных. 

Последней новинкой в области вопросов пола. является открытие 
наследования через У-хромозому, которая до сих пор счи- 
талась совершенно абортивным элементом и нередко даже обозначалась 
нулем (см. наши рис. 10 и 11). Пока это интересное явление точно 
установлено только у рыб и открыто почти одновременно и независимо 
друг от друга Иоганнесом Шмидтом в Копенгагене (69) и японским иссле- 
дователем Айда (1). 

Шмидт нашел, что у живородящей рыбки Геы5ез гейсшафшз черное 
пятно на спинном плавнике передается, даже при скрещиваниях различных 
рас, лишь от самца в самцам же. Так как единственный элемент, насле- 
дуемый таким образом, это — У -хромозома, то Шмидт должен был допустить, 
что данный признак передается через эту хромозому. Справедливость дан- 
ного допущения теперь окончательно доказана, для этой рыбки Винге (85, 86). 


1 По Гольдшмидту (32), у Гутав“а враг связи между интерсексуальностью и хро- 
мозомами обнаружить не удается, однако у видовых гибридов из рода ночных бабочек 
бафигтиа интерсексы также появляются в результате пеправильностей в числе хромо- 
зом (34). 


* 





Он установил, что у Гевез гейсшай$ диплоидное число хромозом у обоих 
полов 46, но самка имеет 2 Х-хромозомы, а самец — одну Х- и одну 
У-хромозому. Вторичные половые признаки самца, здесь вообще наследуются 
через Х-хромозому по типу обыкновенной ограниченной полом насхедствен- 
ности, но некоторые из них передаются совершенно несомненно через 
У-хромозому: всегда от отца к сыну, т.-е. лишь по мужской линии. 

Айда наблюдал то же самое у небольшой японской рыбки Аросе|аз 
{айрез, которая имеет несколько цветовых рас, обусловливаемых известными 
генами окраски. При переходе одного из них, именно К, в рецессивное 
состояние, т.-е. у форм строения гг, возникает голубая или белая окраска— 
однако эти цвета имеют лишь самки, самцы же никогда не бывают так 
окрашены. Причина этому кроется в том, что один из факторов В пере- 
носится У-хромозомой: следовательно, он всегда присутствует у самцов, 
имеющих здесь строение ХУ. 

Таким образом, к тому типу ограниченной полом наследственности, 
о котором мы говорили выше, тесно связанному с Х- (или 7-) хромозомой, 
присоединяется и другой: через У- (или \-) хромозому, особенностью 
которого является наследование только по одной (мужской, & если через \-, 
то женской) линии. Можно думать, что скоро такие же случаи станут 
известны и у других организмов. ! 

Все эти факты не могут не служить хорошим доказательством мысли, 
что «данные исследования хромозом, с одной стороны, и эксперименты 
менделиетического характера, с другой, находятся в полной гармонии друг 
с другом, представляя из собя лишь две различных точки зрения на один 
и тот же предмет» (Гольдшмидт). 

Однако, как ни интересно совпадение данных эксперимента и цито- 
логии относительно наследования пола и связанных с полом признаков, 
дело идет при этом все же лишь об одной паре хромозом и 0б ограничен- 
ной группе особенностей. Возможно ли придавать этим данным более 
общий характер? Еще в 1909 году Гэккер писал, что «между конъюгацией 
гетерохромозом у клопов и явлениями расщепления у горохов и мышей 
еще лежит обширная область неясностей и произвольных толкований». 
Теперь эта область может считаться совершенно ликвидированной благодаря 
работам Моргана и его школы над мухами из рода Ого5о- 
рЬ а, к которым мы перейдем в следующей главе. 


—щ——— 


1 В последней главе мы увидим, что такой же способ наследования вероятен и для 
человека. 


ГЛАВА УПИ. 


Закон Моргана. 


Гаметическая корреляция. — Работы школы Моргана над дрозофилой. — Группы 
сцепления, перекрест хромозом, карты хромозом. — Теория тождественных мест. — Хро- 
мозомальные аберрации. — Закон Моргана и его отношение к закону Менделя. — Группы 
сцепления у других организмов. 


Нам приходилось уже упоминать про явления «сцепления» факто- 
ров, когда речь шла о летальных факторах, и про «отталкивание» их— 
при разборе некоторых случаев ограниченной полом наследственности 
Подобные случаи, которые отйюдь не составляют большой редкости, можно 
объединить в одну категорию явлений, ‚известную под именем гамети- 
ческой корреляции и открытую Бэтсоном и Пённеттом еще в 1908 г. (3). 

Под именем корреляции понимают, как известно, взаимную связь каких- 
нибудь двух явлений или признаков друг с другом. В подобной тесной зави- 
симости друг от друга находятся многие наружные признаки организма; 
нечто подобное удалось также подметить по отношению к его внутренним 
свойствам или генам, почему это‘явление и получило название гамети- 
ческой корреляции. В качестве примера мы остановимся здесь на насле- 
довании некоторых особенностей у душистого горошка (Гафугиз одогаваз). 

Выше было уже отмечено, что различие между цветовыми расами 
последнего зависит от трех факторов: комплемента С, фактора красного 
цвета В и фактора В, превращающего красный цвет в фиолетовый. Выше 
же был разобран случай скрещивания двух различных по своей наслед- 
ственной структуре белых горошков, при котором все первое поколение 
получает фиолетовые цветы, а во втором происходит расщепление в отно- 
шении 27 фиолетовых, 9 красных и 28 белых (рис. 39). 

Однако у этого растения имеются и другие факторы, вызывающие 
различие в других особенностях кроме окраски. Так, пыльцевые крупинки 
у одних рас горошка имеют удлиненную, у других круглую форму, при 
чем опыты скрещивания показывают, что эти две особенности составляют 
одну простую аллеломорфу. Удлиненная форма пыльцы представляет 
доминирующий признак и, с точки зрения гипотезы присутствия -отсут- 
ствия, вызывается присутствием особого фактора Г, круглые пыльцевые 
крупинки возникают при его отсутствии, т.-е. такие ‘горошки являются |. 
Другой подобный фактор Е отражается на форме так называемого паруса 
(наиболее крупного лепестка) в цветке горошка; если этот фактор имеется, 
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то возникает доминирующая особенность — обыкновенный прямой парус, 
при’ его отсутствии получается рецессивный признав — парус, загнутый 
в виде капюшона (рис. 73). , 

Предположим теперь, что в разобранном выше скрещивании двух 
белых горошков, дающих окрашенное потомство, одна из исходных форм 
отличается от другой формой пыльцы или же строением паруса цветка. 
Очевидно, все формы первого поколения будут иметь в этом случае доми- 
нирующее свойство, т.-е. или удлиненные пыльцевые крупинки или прямой 
парус. Во втором поколении по отношению к данной особенности должно 
произойти обычное моногибридное расщепление, и каждая группа различно 
окрашенных горошков (фиолетовые, красные, белые) распадется на две 
группы форм с доминантной и рецессивной особенностью в отношении 3:1. 
Благодаря этому как среди фиолетовых, так и среди красных, а точно 
так же среди белых горошков должно появляться в три раза больше форм 
с удлиненной пыльцой, чем с круглой, и в три раза больше растений 
с прямым парусом, чем с загнутыми в виде капюшона. 





Рис. 73. Душистый горошек (Га®\угав 04огал$): а—затнутый 
в виде ка пюшона парус, Б-—прямой парус.—По Бэтсону из Баура. 


Однако в действительности Бэтсон и Пённетт наблюдали во втором 
поколении несколько иные отношения. При скрещивании двух белых 
горошков, различавшихея формой пыльцы, нормальное расщепление (3:1) 
по отношению к этому признаку наблюдалось во втором поколении лишь 
среди белых горошков. Среди фиолетовых форм наблюдалось излишнее 
количество экземпляров с удлиненной пыльцой, и их отношение к эвзем- 
плярам с круглой пыльцой равнялось приблизительно отношению 12:1. 
Наоборот, среди красных горошков растений с круглой пыльцой было больше, 
и отношение удлиненных и круглых было здесь приблизительно равно 1:3. 

Мы знаем уже, что, согласно гипотезе присутствия-отсутетвия, фио- 
летовый или пурпуровый цвет зависит от присутствия фактора В, красный 
же цвет возникает при его отсутствии. Получается впечатление, будто 
между этим фактором и фактором удлиненной пыльцы Г имеется своего 
рода положительная корреляция: в гаметах, где присутствует один, 
появляется и другой, а если нет В, то в большинстве случаев нет и Г. 
Бетсон назвал это явление гаметическим сцеплением (башейс 
сопр!и8), предположив, что между подобными генами существует своего 
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рода притяжение, почему гибриды производят большею частью такие гаметы, 
которые или имеют оба этих фактора или же лишены обоих. 

Совершенно иные отношения наблюдаются во втором поколении подоб- 
ных горошков, если исходные формы отличались формой паруса. У расте- 
ний, имеющих фиолетовые и белые цветы, отношение цветов с прямым 
парусом кв цветам с загнутым нормальное, т.-е. первых в три раза больше, 
чем вторых. Однако у красных горошков наблюдается лишь прямая форма 
паруса, и растений с загнутым капюшоном не попадается почти совершенно. 

Красный цвет, согласно гипотезе присутствия-отсутствия, зависит от 
отсутствия фактора В, прямая форма паруса вызывается присутствием 
фактора Е; следовательно, красные горошки с прямым парусом являются 
ЬЪЕЕ. Б»этсон предположил, что в этом случае отрицательной гаметиче- 
ской корреляции происходит отталкивание генов В и Е друг от друга 
(сашейс гершз1оп), так что у гибрида образуются, главным образом, такие 
гаметы, в которых нет или одного из этих факторов или другого, вместе 
же в одной гамете последние почти ие попадаются. 

Если скрестить чистые гомозиготные горошки фиолетовый и загнутый 
капюшоном с красным и прямым, то мы получим в первом поколении лишь 
фиолетовые формы с прямым парусом, во втором же можно ожидать рас- 
щепления на 9 фиолетовых и прямых, 3 фиолетовых загнутых, 3 красных 
прямых и 1 красный и загнутый. В действительности красных горошков 
с загнутым парусом не образуется вовсе, отношение же остальных групп 
иное, именно на 2 фиолетовых и прямых приходится 1 красный и прямой 
и 1 фиолетовый и затнутый. Получается впечатление, будто это расще- 
пление вовсе не дигибридное, & простое моногибридное (1—2 — 1), т.-е., 
что здесь две пары признаков наследуются как одна. Вот почему случай 
гаметического отталкивания был назван Бэтсоном еще и ложным атллело- 
морфизмом: благодаря подобной гаметической корреляции два различ- 
ных признака сливаются как {бы в один, почему на самом деле дигиб- 
ридное расщепление принимает вид моногибридного. 

Нетрудно видеть, что выражения «сцепление», «отталкивание» все- 
цело основываются на гипотезе присутствия-отсутствия, которая носит 
теперь чисто формальный характер. Вот почему лучше пользоваться вместо 
этих выражений б)1ее общим — гаметическая корреляция, различая, где 
это нужно, случай положительной корреляции (между двумя доминирую- 
щими или двумя рецессивными признаками) и случаи отрицательной кор- 
реляции (между одним доминирующим и другим рецессивным). Чем однако 
объясняется это явление? 

Бэтсон и Пённетт выдвинули для объяснения гаметической корре- 
ляции теорию, которая носит название теории умножения (тедирйеаНоп 
Цеогу) и развита ими в их позднейшей статье, появившейся в 1911 году (6). 

Согласно последней как случай «сцепления генов», так и случай 
«отталкивания» их представляют из себя явления одного порядка и вызы- 
ваются одной и той же причиной. Последняя заключается отнюдь не 
в самых генах, а в том, что при этом разные сорта гамет у гибридов 
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развиваются не в равном количестве, как в большинстве других случаев, 
& таким образом, что одних гамет получается больше, чем других. — Мы 
знаем уже, что у дигибрида АаВЬ возникает, согласно гипотезе Менделя, 
4 сорта гамет — АВ, АБ, аВ, аб, при чем до сих пор принималось, что 
количество гамет каждого сорта является приблизительно одинаковым. Для 
объяснения гаметической корреляции, по Бэтсону и Пённету, необходимо допу- 
стить, что гамет АВ и аЪ в одних случаях или АБ и аВ в других образуется 
в несколько раз больше, чем двух других сортов, и от этого и возникают 
явления сцепления и отталкивания факторов, или ложного аллеломорфизма. 

Для объяснения положительной гаметической корреляции (сцепления 
факторов) Бэтсон и Пённетт принимают, что гамет АВ и аб образуется 
в несколько раз больше, чем гамет АЪ и аВ. Так, в случае горошков 
с удлиненной и круглой пыльцой для объяснения получающихся в опыте 
отношений необходимо принять, что количество этих двух сортов в 1 раз 
больше количества других: 


ВЕ: ВЕ: Г: Ы =17:1:1:1. 


В самом деле, если скрестить горошек пурпурового цвета с удлинен- 
ной пыльцой (ВВГ) с горошком красного цвета, у которого пыльца, овруг- 
лой формы (БЪЫ], то во втором поколении получаются 4 группы форм: 
пурпуровые удлиненные (ВТ), пурпуровые круглые (В1), красные удлинен- 
ные (ЪГ.) и красные круглые (Ы), но не в нормальном отношении 9:3:3:1, 
& в другом, необычном, именно 11:1:1:3. Чтобы объяснить последнее 
отношение, примем, что гибриды первого поколения образуют 4 обычных 
сорта гамет, но в указанном выше отношении ВГ:Ы: В! : БГ. =1:7;:1:1. 
Если мы построим теперь решотку Пённетта, разделив ее уже не на 16, а на 
256 квадратов, что требуется новым соотношением гамет !, и выведем все 
получающиеся при их встрече друг с другом различные формы, то в резуль- 
тате мы получим: форм типа ВГ.—177, форм типа В|--15, форм типа Ы,— 
15 и, наконец, форм типа @—49. Приняв наименьшую цифру 15 за 
единицу, приводим это отношение к другому: 


ВЕ: В: БГ: Ы==177:15:15:49 —=110:1:1: 3,95. 


Совпадение с полученным в опыте отношением (11:1:1:3), конечно, 
здесь достаточно полное даже без вычисления средней ошибки. 

Другие случаи положительной гаметической корреляции, или сце- 
пления факторов, как показали исследования Бэтсона, Пённетта и ряда 
других авторов, также хорошо объясняются при допущении, что у гибрида, 
умножается число гамет, содержащих оба фактора или не содержащих ни 
одного (АВ и аБ). Это умножение может происходить в различное число 
раз: 3, Т, 15, 63 ит. д. 





1 Мы не помещаем здесь этой решотки, так как она заняла бы слишком мно го 
места, между тем читатель сам без труда построит ее. На сторонах данного квадрата, 
должны быть следующие сочетания букв: ВГ, ВГ, ВТ, ВЕ, ВЕ, ВГ, ВГ, В, Ы, Ы, 
Ы, Ы, Ы, Ы, Ы, Ы. 
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Что касается до другого разобранного нами выше случая этого 
рода—отрицательной гаметической корреляции, или отталкивания факторов, 
то Бэтсон и Пённетт показали, что это явление хорошо объясняется при 
допущении такого же умножения гамет, но уже содержащих лишь по 
одному фактору (АБ и аВ). После разобранного выше случая было бы 
излишне и здесь выводить получающиеся при этом результаты при помощи 
решотки Иённетта. Заметим лишь, что в случае отрицательной гамети- 
ческой корреляции наблюдаются часто те же цифры 3, 7, 15, 31 ит. д., 
как и при сцеплении факторов. В частности, для объяснения того случая, 
с которым мы имели дело раньше (белые горошки с прямым и.загнутым 
парусом), нужно принять у гибрида между ними следующее соотношение гамет: 


ВЕ: Ве: БЕ: Бе =1: 127: 127:1, 


которое вполне объясняет почти полное отсутствие в Е красных горошков 
с загнутым парусом. 

Однако было бы ошибочным думать, что умножение гамет при гаме- 
тической корреляции возможно лишь в указанных здесь отношениях, пред- 
ставляющих ряд 4п—1 (3, 1, 15, 31, 63, 127...). Векоре Баур (7) описал 
у АпбггЫшпот случай, который требует допущения умножения гамет в отно- 
шении 4:1:1:4; затем были найдены еще иные отношения, напри- 
мер, 6:1:1:6 или 2:1:1:2 ит. д. 

Приведем, в заключение, из книги Баура две таблицы, показывающие, 
как изменяется благодаря умножению гамет нормальное отношение 9:3:3:1 
в случаях положительной и отрицательной гаметической корреляции. 


Положительная гаметическая корреляция. 





Отношение гамет у особей Е, Отношение в Ех особей типа 


АВ АБ аВ аь АВ АБ аВ а 
1 1 1 1 9 3 3 1 
2 1 1 2 22 5 5 4 
3 1 1 3 41 7 7 9 
4 1 1 4 66 9 9 16 
5 1 1 5 97 11 11 25 
6 1 1 6 134 13 13 36 
у 1 1 7 177 15 15 49 
8 1 1 8 276 17 17 64 
9 1 1 9 281 19 19 81 
10 1 1 10 342 21 772 100 
20 1 1 050 1282 41 Ё44 400 
80 1 1 350 2825 61 1 900 
40 1 1 40 4962 81 8 1600 
п 1 1 п Зи 41--2 2841 9241 п 
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Отрицательная гаметическая корреляция. 








Отношение гамет у особей Е, Отношение в Е, особей типа, 
АВ АЪ аВ а АВ АЬ аВ аЪ 
1 1 1 1 9 3 3 1 
1 2 2 1 19 8 8 1 
1 3 3 1 33 15 15 1 
1 4 4 1 51 24 24 1 
1 5 5 1 13 35 35 1 
1 6 6 1 99 48 48 1 
1 $ 7 1 129 63 63 1 
1 8 8 1 163 80 80 | 
1 9 9 1 `201 99 99 1» 
1 10 10 1 243 120 120 1 
1 15 15 1 513 255 255 1 
1 п п 1 212--4в--3 п?--2и п-т | 


Из последней таблицы становится вполне ясно, почему Бэтсон оха- 
рактеризовал случаи отрицательной гаметической корреляции как «ложный 
аллеломорфизм». Действительно, при больших степенях ее, когда форма аБ 
приходится свыше чем на, 1000 других особей, она легко может быть просмо- 
трена, & отношение 3 других типов чрезвычайно близко к отношеню 1:2:1. 

Мы говорили уже про голубых андалузских кур (см. стр. 90) и при- 
нимали вместе с Бэтсоном, что черная и белая курица этой породы являются 
доминантной и рецессивной формой простой аллеломорфы. На самом деле 
это случай ложного аллеломорфизма и, как показал МЛиппинкотт (49), 
здесь замешаны 2 пары факторов —В иг, Е ие. Черная курица есть 
ттЕЕ, белая — ВВее, голубая — ВгЕе, а при расщеплении голубых, блатодаря 
корреляции между К ие, г иЕ, вместо тригибридного отношения получается 
почти нормальное моногибридное —2 ВЕ:1 Ве:1тЕ. Точно также тесно 
сцеплены друг с другом в разобранных выше случаях факторы У или 
\ у мыши с соответствующими летальными факторами, которые обычно 
являются рецессивными. 

Однако во многих других случаях из животного царства гаметическая 
корреляция между факторами далеко не так сильна: сюда относится, 
например, положительная корреляция между альбинизмом и красным цве- 
том глаз (или между окраской шерсти и темными глазами) у грызунов 
и некоторые другие случаи, с которыми мы еще встретимся дальше. 

Конечно, и в случаях гаметической корреляции наилучшим приемом 
для выяснения отношения друг к другу различных сортов гамет у гибрида 
является тот, о котором мы говорили выше, именно скрещивание такого 
гибрида с чисто рецессивной формой (см. стр. 105). Отношение полу- 
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чающихся при этом четырех сортов особей, если вообще их получено много, 
более или менее точно отвечает отношению друг к другу сортов гамет в Е.. 

Таким образом, теория умножения гамет хорошо объясняет все случаи 
гаметической корреляции, и основное положение Менделя о чистоте гамет 
остается при этом незыблемым. — От чего же, однако, зависит самое это 
явление умножения гамет? Этот вопрос долго оставался неясным, пока 
случаи гаметической корреляции не стали известны у мухи дрозофилы, 
которая, как мы знаем, послужила, 
главным объектом для окончательного 















Рис. 74. Примеры мутантов ОговорЬЙа та]апобаяег, гены которых локализованы 
1 — в половой хромозоме, 2 — во второй хромозоме, 
$ — в третьей’ хромозоме, 4 — в микрохромозоме. 
По Моргану из Гольдшмидта. 


разрешения проблемы определения пола. Мы и должны обратиться теперь 
к исследованиям Моргана и его школы над дрозофилой 
и разобрать их более подробно. 

Как мы уже говорили, мелкая плодовая муха ПгозорЬЙа та]аповафег 
(раньше ее называли Юг. атреорЬЙа) наиболее интересна тем, что, начи- 
ная с 1910 года, она производит в лаборатории Моргана ряд новых форм, 
или мутаций, отличающихся от основной, или «Дикой» формы самыми 
различными особенностями. Некоторые из этих мутаций изображены на 
рис. 14, общее же число их достигает в настоящее время 400, при чем 
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при скрещивании с дикой формой большинство подобных мутантов оказы- 
вается рецессивными, хотя некоторые из них имеют и доминантный характер. 
Благодаря обилию подобных новых форм наследственный состав как этих мута- 
ций, так и основной формы дрозофилы можно изучить чрезвычайно подробно. 
Про число хромозом у ПгозорВЙа шеапосазег мы уже упоминали. 
Как показали исследования, главным образом, Метца (52), у этой 
формы имеются 4 пары хромозом (рис. 75): одна пара половых хромозом 
(Хи Ху самки, Хи Уу самца), две пары обыкновенных хромозом, или 
аутозом, и одна пара мелких микрохромозом. У других видов того же рода 
или число хромозом то же самое (0. япап$) или же аутозом несколько 
больше — 3,4 пары (О. оБзсага, О. йшеБмз, 0. ут) или же нет совсем 
микрохромозом (0. у Ш юп), но пара половых хромозом типа ХУ всегда имеется. 
Выше уже достаточно подробно говорилось о том, что целый ряд 
особенностей мутантов ОгозорЬЙа (например, многие цвета глаз и окраски 
‘тела, форма крыльев и т. п.) наследуются в связи с полом, почему при- 
ходится принять, что гены всех особенностей помешаются в Х-хромозоме. 
Однако все эти особенности обнаружи- 

9 8 вают еще одну крайне интересную 


черту, а именно они обнаруживают 
ЛЮ ИХ. друг с другом уже известное нам явле- 


ние сцепления, или гаметической корре- 
[\ ( У ляции, при том то в более сильной, то 
бы а в более слабой степени. 


Предположим, дело идет о скре- 
Рис. 75. Хромозомы у ОгозорЬЦа ше]а- ы : р 


посазег: между двумя парами а7т0зом  ЩИВАНИИ ЧИСТО рецессивной формы, 
пара рудиментарных микрохромозом. имеющей белые глаза (\) и миниатюр- 


ные крылья (т), с нормальной дикой 
формой, у которой глаза красные (\) и крылья длинные (М). Оба этих 
признака относятся к числу наследуемых в связи © полом, и, так как 
данное скрещивание явно дигибридное, то мы в праве ожидать, что, скрестив 
гибрида Уу/Мш для определения сортов его гамет © чисто рецессивной 
формой \мшт, мы получим четыре типа особей, именно УМ — Уют — 
— УМ — мм, в отношении 1:1:1:1, ‘если между этими генами нет 
сцепления или отталкивания, т.-е. положительной или отрицательной кор- 
реляции. Однако на самом деле получается форм 


с красными глазами и длинными крыльями. ... 33,50/, 


» » > и миниатюрными крыльями. . 16,5» 
с белыми > и ДЛИННЫМИ » 16,5 » 
> » » и миниатюрными > .. 353,5», 


т.-е. вместо отношения 1:1:1:1 получается отношение, весьма, близкое 
к 2:1:1:2, свидетельствующее о несомненном сцепхении этих генов. 
Другой пример: скрещивание мухи с желтым цветом тела (у) и белыми 
глазами (\) с дикой формой, у которой цвет тела серый (У), а глаза 
красные (\). Здесь при скрещивании полученного дигибрида \У\мУу 
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с чистым рецессивом также получаются 4 группы форм, но их отношение 
еще своеобразнее, а именно: 


УМУ Уу \У му 
49,5% /% 0,5°/, 0,5% / 49,5°/ 


и это отношение свидетельствует о крайне сильном сцеплении между дан- 
ными генами. 

Отсюда приходится сделать чрезвычайно важный вывод: если гены 
каких-либо особенностей помещаются в половой хромо- 
зоме, то они окззываются связанными друг с другом при 
наследовании гаметической корреляцией, т.-е. обнаруживают 
известное сцепление. 

Однако как показали дальнейшие исследованея, наследование особен- 
ностей многих других мутанчов ПгозорЬЙа никакой связи с наследова- 
нием пола не обнаруживает: значит, гены их лежат не в половой хромо- 
зоме, & в каких-то других — скорее всего в аутозомах. При дальнейшем 
изучении этих особенностей выяснилось, что среди них наблюдаются две 
группы сцепления: например, ряд признаков наследуется сцепленно с черным 
цветом тела, а ряд других признаков обнаруживают сцепление с окраской 
‘тела цвета эбенового дерева; однако черный цвет и цвет эбенового дерева 
не сцеплены друг с другом и вообще члены каждой из таких групи сце- 
пиления обнаруживают при наследовании гаметическую корреляцию лишь 
друг © другом, а не с членами другой группы и не с ограниченными 
полом признаками. 

Единственный вывод, который можно отсюда сделать, это что каж- 
дая группа сцепленных друг с другом при наследовании 
признаков отвечает у дрозофилы определенной хромо- 
зоме: тены ограниченных полом признаков лежат в Х - хромозоме, гены 
особенностей, сцпепленных с черным цветом тела, в одной аутозоме (ее 
называют условно 2-й хромозомой), гены особенностей, сцепленных с цветом 
эбенового дерева, в другой аутозоме (ее тоже условно обозначают третьей 
хромозомой). Приведем несколько примеров степени корреляции в пределах 
каждой из этих групп, при чем для суждения о ней здесь достаточно 
дать всего 2 величины — число гамет типов АВ и а и число гамет типов 
АБ и аВ у получающегося дигибрида, выразив Их в процентах. 


Отношение гамет у 


Хромозомы Особенности т Е 
АВ,аЪ АЪ,аВ 
желтый цвет 
ты глаза..... 99 1 
белые глаза... ь 
Хх миниат. крылья 67 33 
желтый цвет... .. ; Е и 
рудимент. крылья ......\ 
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Отношевие гамет у 


Хромозомы Особенности о ОР и 
АВ,аь АБ,аВ 

черный цвет. .. 

2-я пара | Недоразв. крылья... .... 9 с! 

хромозом | недоразвитые и изогнутые | 92 8 
Врыльн < еле 
цвета сепии..... у 

3-я пара розовые глаза ,........ — -о 

хромозом | розовые глаза .... : 87 00 
цвета эбенового дерева 


Мы говорили уже, что число различных особенностей, возникших 
у ОговорВЙа мутационным путем, приближаегся к 400: из них согласно 
данным последней сводки Моргана и его сотрудников (60) в смысле лока- 
лизации их генов на Х-хромозому приходится около 150, на вторую хромо- 
зому около 110 и на третью около 115, при чем числа эти продолжают 
быстро увеличиваться. Что касается до описания этих форм, то, кроме 
общих сводок Моргана и его сотрудников (57, 59, 60), по связанным с полом 
факторам имеется работа Моргана и Бриджеа (58), по генам второй 
хромозомы — Бриджса и Моргана (12) и по генам третьей хромозомы 
недавно появилась такая же сводка этих двух авторов (157. 

Однако мы знаем, что у ОгозорьШа тше]апосазег имеется еще четвер- 
тая пара хромозом, именно наполовину рудиментарные микрохромозомы — 
нет ли в них своих генов? Действительно, Мёллеру (61) и Ходжу (43) 
удалось найти два тавих признака, которые взаимно сцеплены друг с другом 
и в то же время не обнаруживают сцепления с членами трех других групп, 
это, во-первых, изогнутость крыльев и, во-вторых, безглазость. Очевидно, 
тены этих особенностей помещаются в микрохромозомах, и малое развитие 
последних делает понятным, почему состав этой группы увеличился с 1915 года 
всего тремя членами. 

Таким образом локализация генов в одной и той же 
хромозоме вызывает между ними гаметическую корре- 
ляцию, но от чего зависят различные степени последней — почему, если 
дело идет, скажем, о белых глазах и миниатюрных крыльях, нормальное 
отношение гамет у дигибрида 1:1:1:1 превращается в отношение 
2:1:1:2, а если замешаны тот же цвет глаз и желтый цвет, полу- 
чается отношение 99 :1:1: 99? Бэтвон и Пеннетт, как мы видели 
выше, предложили для объяснения этого свою теорию умножения гамет, 
но ‘нельзя ли дать и здесь более глубокое, т.-е. чисто хромозомальное 
объяснение? 

Для объяснения этого Морган еще в 1911 году (55) предложил 
типотезу, согласно которой гены занимают в хромозомах строго опрецелен- 
ное положение, будучи расположены в линейном порядке, и в силу этого 
между хромозомами каждой пары во время их конъюгации друг с другом 
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происходит обмен частицами, в результате которого кроме двух перво- 
начальных сортов хромозом получаются два новых, состоящих наполовину 
из частиц одной хромозомы и наполовину из частиц другой, т.-е. имеющих 
промежуточный характер, а это приводит к появлению 4 сортов гаемт. 
Эта, точка зрения была развита Стертевантом (75, 76), а затем Морганом 
и его другими сотрудниками в стройную теорию, детали которой отлича- 
ются, быть может, некоторой сложностью, но основная мысль чрезвычайно 
проста и ясна. 

В основу всех этих построений Моргана им были положены наблю- 
дения Янссенса над отношениями хромозом при сперматогенезе у неко- 
торых земноводных (44). Янссен (а за ним и некоторые другие иселе- 
дователи) наблюдал, что во время периода роста семенных клеток те 
тонкие нити, в которые при этом соединяются их хромозомы, переплета- 
ются. друг с другом, при чем гомологичные друг другу хромозомы соединя- 
ются в это время друг с другом крест-на-крест в виде греческой буквы х 
(хи) и затем расходятся, расщепляясь во время этого процесса вдоль. 
В этом и состоит сущность так назн- 
ваемой теории хиазмотипии Яносенса, 
которая вызывала в цитологической 
литературе оживленный обмен мнений. 

Принимая теорию Янссенса, Мот- 
тан предполагает, что этот пере- 
крест хромозом (стозыше очег), 
как он его называет, и обмен между 
ними частицами и является причи- Рис. ее. о 
ной гаметической корреляции. В самом 
деле, очевидно, что, не будь обмена частиц между хромозомами, все 
признаки, гены которых помещаются в одной паре хромозом, согласно 
изложенному выше, должны были бы наследоваться как одно свойство, 
т.-е. по типу моногибридного расщепления, & дигибридное возникало бы 
только там, где гены локализованы в различных парах хромозом (ср. наши 
рис. 57—60 на стр. 151). На самом деле осебенности, гены которых 
содержатся в гомологичных хромозомах, тоже обнаруживают дигибридное 
расщепление, правда, всегда осложненное гаметической  корреляцией. 
Это становится возможным всецело благодаря процессу перекреста хромо- 
зом и обмена ими частицами еще до наступления настоящей редукции. 

Предположим, дело идет о двух парах признаков ОгозорВЙа, локали- 
зованных в ОДНОЙ хромозоме: бис и Виг (рие. 16). Каждый из них 
помещается в определенной точке хромозомы, при чем © занимает поло- 
жение, точно отвечающее С, а г— положение, отвечающее В. Гибрид 
между формами СК и ог, т.-е. форма строения СэВг, получает, как 
мы знаем, одну хромозому от матери, другую от отца — на рис. 76 одна 
из них с доминирующими генами обозначена черным цветом, другая 
с рецессивными — белым (1). Если перекреста между этими хромозомами 
не произойдет (что очень часто бывает), возникнут 2 сорта гамет — СК 
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и ог, так как каждая хромозома попадает в один сорт гамет, и такие 
гаметы Морган называет неперекрещенными. 

Однако обычно рядом с этим происходит и перекрест хромозом по 
типу хиазмы Янссенса, как мы видим это на рие. 716 —2 и 3. В резуль- 
тате его одна хромозома уносит часть другой, отдавая ей свой соответ- 
ствующий отдел, и получаются хромозомы промежуточного типа (5), кото- 
рые дают начало двум другим сортам гамет — В и Сг, при чем тажие 
гаметы Морган называет перекрещенными, 

Нетрудно видеть, что в приведенных выше примерах гаметы типов 
АВ и аЪ являются неперекрещенными, & типов АБ и аВ — перекрещен- 
ными. От чего же зависит различное соотношение тех и других? Согласно 
Моргану и Стертеванту, это отношение перекрещенных к неперекрещен- 
ным гаметам или, лучше, процент перекреста, т.-е. отношение 
перекрещенных гамет к общей сумме всех получающихся 
тамет, зависит от расстояния между двумя данными 
факторами в хромозоме. Таким образом, чем дальше лежат в хромо- 
зоме два гена друг от друга, тем число перекрещенных гамет становится 
больше, и, если последнее приближается, как это иногда бывает, к 50%/,, 
то гаметическая корреляция становится совсем слабой и мало отличаю- 
щейся от полного отсутствия ее, когда гены лежат в различных хромозомах. 
Если, наоборот, гены лежат очень близко друг к другу, то число пере- 
крещенных гамет падает до 1°/, общего числа (см. выше желтый цвет 
и бэлые глаза), т.-е. два свойства наследуются уже почти как одно, 
и очень трудно бывает подметить, что расщепление является и здесь диги- 
бридным. Наконец, если гены локализованы в одной точке хромозомы, то, 
несмотря на явления перекреста, эти гены никогда не могут разойтись 
друг от друга и наследуются всегда как один признак, т.-е. получается 
та совершенно полная гаметическая корреляция, о которой мы говорили 
выше — например, между факторами У и У у мышей и летальными факто- 
рами, убивающими соответствующие гомозиготы, и т. п. 

Является ли, однако, эта идея о линейном расположении генов в хро- 
мозомах и об известных расстояниях между ними только гипотезой, или же 
здесь возможна проверка ее чисто опытным путем? — Подобная проверка 
вполне возможна именно потому, что дело идет о линейных отноше- 
ниях, и притом очень простым путем. В самом деле, раз три гена 
расположены по одной линии, в ее точках А, В и С, то, зная рас- 
стояние между А и В, с одной стороны, и между В и С—с другой, 
можно сразу предсказать и расстояние между А и С, которое, очевидно, 
может быть равно или сумме или разности двух предыдущих, в зависи- 
мости от того, помещается ли точка С между А и В, или за, одной из них, т.-е. 


АС — АВ- ВС. 
Определяя же это расстояние, мы тем самым предсказываем процент 


перекреста между геном А и геном С, который легко можно проверить 
чисто опытным путем. 
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Выше упоминалось, например, что процент перекреста между генами 
желтого цвета и белых глаз (АВ)=1, эта же величина между генами 
белых глаз и миниатюрных крыльев (ВС)=33, отсюда заключаем, что 
процент перекреста между генами жэлтого цвета и миниатюрных крыльев 
(АС) =33-=1, и, действительно, он довольно близоЕ Е 34. — Другой 
пример: выше были даны наблюдающиеся в опыте величины для процента 
перекреста между факторами черного цвета и недоразвитых крыльев (17) 
и для факторов недоразвитых крыльев и изогнутых крыльев (8), отсюда 
без труда заключаем, что расстояние или процент перекреста между 
факторами черного цвета и изогнутых крыльев может равняться 17 == 8, 
и действительно, оно близко к 25. 

«В возможнозти предсказывать результаты и заключается лучшее 
доказательство линейного расположения генов», — говорит Морган, и с этим 
заключением трудно не согласиться. К, тому же подобное чисто геометри- 
ческое представление всех этих сложных отношений крайне облегчает их 
понимание и позволяет ориентироваться во многих еще более трудных 
вопросах, чего одного достаточно, чтобы признать гипотезу Моргана, 
и Стёртеванта вполне приемлемой и чрезвычайно плодотворной. 

На основании громадного количества произведенных ими скрещи- 
ваний Морган и его сотрудники могли еще в своей книге 1915 года 
{57) дать диаграмму, изэбражающую локализацию наилучше исследо- 
ванных генов во всех 4 хромозомах ОгозорЬЙа тшеапозазег, на которой 
нанесены расстояния каждого из них от точки, принятой за нуле- 
вую. Эта диаграмма приведена вмасте с объяснениями к ней на нашем 
рис. 117, Но во многом является уже устаревшей, что, однако, лишено 
для нас особенно большого значения, так как детали ее не предста- 
вляют здесь особенного интераса. На более подробной диаграмме, прило- 
женной в последней сводке Моргана и его сотрудников, для 3-й хромозомы 
указываются уже 38 пунктов вместо тех 6, которые отмечены на рис. 11, 
что наглядно свидетельствует о быстром росте всех сведений по данному 
вопросу. , 

Однако неправильно было бы думать, чго явления перекреста 
протекают так просто, как было изложено нами выше, и нередко здесь 
замечаются большие осложнения. Например, кроме простого перекреста, 
© котором мы уже говорили, бывает двойной перекрест, когда гены 
лежат довольно далеко друг от друга и хромозомы перекрещиваются 
между ними не один раз, а дважды — в двух местах. Подобный двойной 
перекрест изображен на нашем рис. 78 (верхний ряд — П); и на нем же 
мы видим (нижний ряд) те сорта, хромозом, которые возникают там, где 
это явление имеет место: неперекрещенные (А), перекрещенные по типу 
простого перекреста (Ви С) и перекрещенные по типу двойного пере- 
креста (0) — им отвечают, конечно, и 8 различных сортов гамет. 

Детали этого процесса отличаются некоторой сложностью, как и неко- 
торые другие стороны явления перекреста хромозом, почему мы не будем 
их совсем излагать. Важно лишь отметить, что благодаря двойному пере- 
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свеггу. . . вишневый цвет глаз 
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Рис. 77. Карта, хромозом Ого- 
95 №0в зорВЙа шеаповазег. — По 
Моргану из Гольдшмидта. 
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кресту, как видно хорошо на рис. 78, получаются хромозомы с таким же 
расположением двух пар удаленных друг от друга генов (у и У, В'иЪ'’ на 
рисунке), как и в неперекрещенных хромозомах (ср. Ви А). Так как 
в обстановке опыта заключающие их гаметы приходится присчитывать 
к неперекрешенным, то число последних искусственно увеличивается, 
а процент перекреста становится меньше истинного. 

В силу этого нередко бывает, что если гены А, В, С лежат друг за 
другом, при чем Аи С довольно далеко удалены один от другого, то 
ожидаемое расстояние АС оказывается несколько меньше суммы АВ -|- ВС. 
Так, по рисунку 71 видно, что расстояние 
в половой хромозоме от фактора желтого 
цвета до фактора рудиментарных крыльев 
55, и это совершенно правильно, таЕ как 
она получена из суммирования расстояний 
между промежуточными генами, но наблю- 
даемый в опыте процент перекреста, между 
ними всего 43. Последнее всецело объя- 
сняется явлением двойного перекреста и 
присчитыванием получающихся во время 


него гамет к числу неперекрещенных. 
Еще большее сокращение истинного РР 


расстояния между двумя тенами имеет 
место там, где они занимают противо- 
положные концы хромозомы. Вот наиболее 


т П 


крайний пример этого рода. На одном 
конце 2-й хромозомы лежит, согласно 
новой схеме Моргана, ген звездовидного 
глаза, близ другого конца ген пятнисто- 


сти. Если определить их расстояние друг рис. 78. Схема двойного перекреста 


от друга по маленьким участкам между хромозом в случае тригибридного 
скрещивания: [— хромозомы до пере- 
ними, то получается цифра 104,4, цифра же креста, 11 — двойной перекрест и 


для процента перекреста межд этими получающиеся при этом сорта хро- 
_ — аза №030м (А, В, С, 0).—Из Бэбкока и 
двумя генами, полученная в опыте, р Клауссена. 
в два меньше, именно 48,7. — Вообще, 
как отмечает Морган, чем дальше друг от друга гены, тем сильнее влия- 
ние двойного перекреста, в результате чего получаемые в опыте цифры 
для процента перекреста не превышают 50%/,, тогда как расстояния между 
генами могут быть и около 100. 
Словом, наша формула, 





АС = АВ — ВС 


справедлива лишь с некоторой поправкой, которую всегда можно учесть, 
и Морган предпочитает поэтому изменить ее таким образом, что 
АС равна не сумме или разности, а функции суммы или разности 


АВ и ВС: 
АС — (АВ = ВС). 
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Гальдан (38) дает еще более точное выражение, считая, что если 
т — процент перекреста между А и В и п— процент перекреста между 
В и С, то х— искомое расстояние между А и С — лежит между ш о 
и ш--п— 210, будучи ближе к первой, если ш--п мало, и ближе ко 
второй, если оно велико. — Для нае важно здесь опять-таки не то или 
иное точное математическое выражение этой зависимости, а самый факт 
существования такой зависимости, которая современем будет облечена, 
и в надлежащую математическую форму. 

Нельзя не отметить, что процент перекреста не является совер- 
шенно неподвижной и постоянной величиной, а обнаруживает в неко- 
торых случаях изменчивый характер [Говен (35)], при чем эта изменчивость 
стоит в связи с влиянием частью внешних, а Частью внутренних факторов. 
По крайней мере Плаф установил несомненное влияние на эту величину 
температуры (65), хотя затем оказалось, что есть участки в хромозомах 
(и, значит, гены), на которых это влияние сказывается, тогда как на 
других оно совершенно незаметно (66). Влияние внутренних факторов на 
перекрест было впервые выяснено Стёртевантом, открывшим особые гены 
(так называемые «запиратели перевреста»), сильно влияющие на перекрест 
во 2-й хромозоме (78). Теперь подобные «запиратели» найдены и в других 
хромозомах. 

В виду новизны всех этих вопросов многое здесь, конечно, еще 
неясно, хотя благодаря работе, главным образом, американских генетиков. 
наши сведения о явлениях перекреста растут с удивительной быстротой. — 
Неясны причины и еще одного крайне интересного явления, именно, что 
у одних организмов перекрест имеет место у представителей обоих полов, 
& у других лишь у представителей одного. 

Так, в частности у ОгозорЬЙа у самцов совсем не наблюдается 
перекреста ни в половой хромозоме (что можно было бы еще объяснить), 
ни в других. Благодаря этому гены, лежалтие в одной и той же хромозоме, 
обнаруживают полное сцепление друг © другом, каково бы ни было рас- 
стояние между ними, и наследуются поэтому всегда как одно свойство. — 
У шелковичной бабочки наблюдаются как раз обратные отношения: пере- 
крест происходит у самцов и отсутствует у самок, а у ряда других форм 
(Ргнпм]а зшепзз, крысы и прямокрылое Ароейх) он свойствен обоим полам. 
В чем здесь дело, предстоит еще выяснить дальнейшим исследованием. 

Едва ли нужно говорить, что теория линейного расположения генов 
и перекроста вызвала при своем появлении сильную критику, особенно 
со стороны сторонников теории умножения гамет [укажем, например, на 
обстоятельную статью Троу (80)], но из всех этих нападений она вышла 
без всякого урона для себя, так что может считаться теперь одним из 
существенных завоеваний современной генетики. 

Из сделанных против теории Моргана и его сотрудников возражений 
следует отметить лишь одно интересное замечание Гольдшмидта (29). — 
Последний, как мы знаем, считает наследственные факторы энзимами, для 
которых хроматин служит кав бы скелетом. Так вот, по мнению Гольд- 
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шмидта, фактическая сторона всех наблюдений школы Моргана доказывает 
лишь наличность сил, эффект которых может быть представлен в виде 
известных расстояний на прямой, но нет надобности придавать этому 
совершенно определенное представление пространственных расстояний 
между генами, & лучше считать переменные и постоянные перекреста 
за таковые же для законов адсорпции энзимов-генов. Против этих 
соображений уже выступил Стёртевант (77), указавший, что Гольдшмидт 
не считается с некоторыми фактами; точно так же Дженнингс (45) на 
основании чисто математического исследования отношений при перекресте 
приходит к заключевию, что нет никакой другой теории, которая бы так 
хорошо согласовалась с известными на этот счет фактами, как теория 
линейного расположения генов. Несомненно, что, независимо от правиль- 
ности последней, ова чрезвычайно удобна и инструктивна, почему у нас 
вет никаких оснований отказываттся от этой точки зрения. 

Открытия школы Моргана представляют выдающийся интерес и важны 
для учения о наследственности в нескольких отношениях. Во-первых, они 
проливают полный свет на загадочное до сих пор явление аллеломорфизма, 
при помощи допущения, которое Морган и его сотрудники (57) удачно 
назвали теорией тождественных мест (14еписа| 10с1). 

В самом деле, отчего признаки соединяются всегда в аллеломорфы 
или пары? Мы знаем уже, что Бэтсон и Пённетт пытались объяснить это 
своей гипотезой присутствия-отсутствия. Однако, как мы видели выше, 
с последней совершенно несовместим случай множественвых аллеломорф, 
которых становится известно все больше и больше у самых различ- 
ных ‘организмов (стр. 126). Согласно Моргану, явление аллеломорфизма 
объясняется гораздо проще, именно тем, что гены тех признаков, 
которые принадлежат к одной аллеломорфе (двойной или 
множественной — это безразлично), помещаются в идентичных точ- 
ках хромозом. — Мы упоминали уже про одиннадцатерную аллеломорфу 
у ПОгозорь]а шеапосазег, к которой относятся различные цвета ее глаз — 
белый, эозиновый, вишневый, коралловый и т. Д.: все эти особенности 
имеют по отношению к гену желтого цвета (начальный в половой хромо- 
зоме) процент перекреста равный единице (вернее 1,5), что указывает на 
локализацию их генов именно в этом пункте Х-хромозом, отчего они 
и связаны друг © другом в одну общую аллеломорфу. Точно так же на 
нашей карте хромозом, изображенной на рис. 77, в точке 25,0 3-Й `хро- 
мозомы помещаются гены розового и персикового цветов глаз, образующих 
вместе с красным цветом глаз дикой формы тройную аллеломорфу, или 
в точке 55 той же хромозомы лежат гены двух черных цветов — сажи 
и эбенового дерева— и из них и серого цвета нормальной дрозофилы 
получается тоже тройная аллеломорфа. Напротив, в точке 0,0 3-й хро- 
мозомы лежит ген глаз цвета сепии или в точке 40,0 ее же ген почко- 
видных глаз — других генов в этих точках, повидимому, нет, почему эти 
особенности образуют с особенностями дикой формы обычную двойную 
аллеломорфу. 
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Словом, Бэтсон и Пёниетт представляли себе механизм мутационных 
изменений лишь в виде выпадения старого гена или прибавления нового, 
откуда и деление всех мутаций на регрессивные и прогрессивные. Напро- 
тив, по Моргану, при появлении какого бы то ни было нового изменения 
происходит какое-то тончайшее изменение в одном из пунктов хромозомы, 
вместо старого гена там возникает новый, но это изменение может 
происходить не один, а много раз, в самых различных направлениях, 
в результате чего и появляются множественные аллеломорфы. Так как 
доминирование признака или его рецессивный характер не есть что-либо 
особенно важное, и в множественных аллеломорфах одна и та же особен- 
ность является всегда и доминирующей и рецессивной, то тем самым 
падает и деление мутаций на прогрессивные и регрессивные. 

Однако неправильно было бы думать, что механизм мутационной 
изменчивости у ОгозорЬЙа теапозазег всегда сводится лишь к изменению 
одного какого-нибудь пункта в хромозоме. Напротив, рядом с этими 
изменениями только одного гена (трансгенация) возможны и более, 
так сказать, грубые изменения или в отдельной хромозоме или в их целом 
комплексе, которые приводят к появлению новых наследственных форм или 
мутаций. Эти изменения изучаются, главным образом, одним из сотруд- 
ников Моргана — Бриджсем, который и дал им название хромозомаль- 
ных аберраций (14). 

Мы знакомы уже с одним из примеров подобных аберраций, именно 
с нерасхождением хромозом, о котором подробно говорилось 
в предыдущей главе (см. стр. 114 и рис. 72). Точно так же появление 
интерсексов в опытах Бриджса, о чем тоже товорилось выше (см. стр. 179), 
объясняется хромозомальной аберрацией, так как те самки, которые давали 
интерсексов, имели всегда не диплоидное число хромозом (21), & триплоид- 
ное (31), т.-е. каждая из хромозом у них была представлена не двумя, 
а тремя элементами (как и аутозомы у самых интерсексов). Эта три- 
плоидность, наблюдавшаяся и в некоторых других случаях, наравне 
с явлением нерасхождения хромозом` может. служить примером тех хромо- 
зомальных аберраций, при которых изменения совершаются во всем 
комплексе хромозом. 

В качестве примера аберрации, отражающейся лишь на одной из 
хромозом, можяо привести явление «недостаточности» (ЧеЁ1- 
с1епсу), также открытое и изученное Бриджеом (10). Сущность его 
в общих чертах сводится к тому, что однажды при скрещивании самца 
дрозофилы с лентовидными глазами (доминантный ген «Баг», лежащий 
в Х-хромозоме, — см. рис. 77) и самки с нормальными в этом отношении 
глазами получилось на 119 форм Ё,, у которых глаза были лентовидные 
(как и следовало ожидать благодаря доминантному характеру гена «Баг>), 
одна самка без этой особенности. Исследование этой формы путем полу- 
чения от нее потомства показало, что тогда как все ее сестры имели 
строение ВЬ (доминантный ген «Баг» от отца и рецессивный ген нормы — 
ЪЬ — от матери), она сама имела строение — Ъ, т.-е. ген лентовидного глаза, 
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куда-то исчез. Дальнейшие опыты показали, что у этой же формы в той 
же половой хромозоме отсутствовала и точка, отвечающая гену вильчатых 
щетинок (югкед), лежащему близко от гена лентовидных глаз (см. рис. 71 — 
ген «Баг» на 57,0, ген «Югке4» на 56,5), тогда как точки, отвечающие 
другим близлежащим генам («гадипегагу» и «[15е› —см. карту на 
рис. 17), остались нетронутыми. 

Таким образом, приходится признать, что в данном случае произошло 
своего рода выпадение или «недостаточность» целого участка половой 
хромозомы в области генов лентовидных глаз и вильчатых щетинок («югкед- 
фаг-дейсепсу»). Позже были открыты и другие случаи этого рода (напр. 
«уегтИоп-дейсепсу» и т. д.), при чем общей особенностью их является 
то, что подобная «недостаточность» отражается летальным образом на 
потомстве таких форм, особенно на самцах, которые получают всего одну 
такую определенную хромозому. 

Весьма возможно, что летальные факторы, с которыми мы уже зна- 
комы, возникают всегда в результате подоэной «недостаточности» в изве- 
стных хромозомах, хотя считать это окончательно ‘доказанным всё же 
трудно. 

Бриджсу удалось позже найти и полный антипод «недостаточности» 
в виде «удвоения» (Чир|!са !1оп) известного участка хромозомы (11), 
но мы не будем останавливаться здесь уже на этих случаях. Ясно одно, 
что хромозомальные аберрации у дрозэфилы во многом расширяют наше 
понимание причин мутационной изменчивости. 

Однако как ни важны все эти открытия Моргана, Бриджса, Стёрте- 
ванта и других, еще более важна для учения о наследственности другая 
сторона сделанных ими открыгий, именно разъяснение непонятных до того 
явлений гаметической корреляции. 

В сущности последние совсем не укладывались в то обобщение, 
которое мы называем законом Менделя и которое находит свое выражение 
в степени двучлена (3 -- 1)“ или трехчлена (1--2-- 1)". Теперь же мы 
имеем и для явлений гаметической корреляции надлежащее обобщение, 
которое можно даже облечь в математическую форму, почему лично мы 
склонны думать, что последнее следует признать за особый закон — закон 
Моргана, как мы его и предлагаем назвать. 

Закон Менделя может быть лучше всего охарактеризован как закон 
расщепления и независимости признаков. Закон Моргана, 
есть закон сцепления и перекреста (]а\у о! ПпКазе ап сгозза5- 
оуег). Наилучшей формулировкой его пока являются, по нашему мнению, 
следующие слова Моргана: 

- «Если а, Би с представляют собою три гена, и если 
известны отношения сцепления между аи ирис, то 
отношение сцепления между а и с является функцией 
суммы или разности а и Бс» (59, $. 93 — 94). 

Мы не сомневаемся, что в будущем этому закону удастся придать 
еще более точную и ясную математическую формулировку, но считаем 
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крайне важным выражать его именно в такой наиболее общей форме, без 
упоминания о хромозомах и т. п., так как истинные законы природы, 
позволяющие предсказывать явления и управлять ими, должны быть 
совершенно свободны от всего гипотетического и не наблюдаемого совер- 
шенно воочию в условиях опыта. 

Следует сказать еще два слова об отношении этого закона Моргана 
Е закову Менделя. Многие склонны думать, что открытие Моргана 
нанесло существенный удар, если не всему закону Менделя, то той части 
его, которую называют законом независимости признаков; однако это 
едва ли так, и во всяком случае мы не можем с этим ни в коем случае 
согласиться. 

При всяком развитии вауки бывает, что новые законности, не изменяя 
старых, зносят в них существенные дополнения и ограничения. Так, 
закон энтропии, или второе начало термодинамики, вносит существенную 
поправку в закон сохранения энергии, или первое начало, показывая, что 
энергия не всегда свободно обратима. Значит ли это, что зажон сохра- 
нения энергии теперь не совсем правилен? Конечно, нет: он лишь 
дополняется законом энтропии — и только. 

Таково же отношение друг к другу законов Менделя и Моргана, 
являющихся в наших глазах своего рода первым и вторым началом совре- 
менного учения о наследственности. Закон Менделя говорит о независимом 
расщеплении различных пар призваков, и это справедливо, пока дело 
идет о таких особенностях, гены которых лежат в различных хромо- 
зомах. Если же этого нет, если мы сталкиваемся с наследственными 
свойствами, локализованными в одной хромозоме, на сцену выступает 
закон Моргана. ь 

Что же является из этих двух возможностей более частым, & потому 
и более общим случаем? На этот счет не может быть тоже никаких 
сомнений. ОговорШа шеапосазег с ее 4 (в сущности © 3) парами хромо- 
зом являетея довольно редвим случаем, а у большинства организмов 
таплоидное число хромозом обычно больше десятка. Вот почему и случаи 
гаметической корреляции попадаются у них, как мы сейчас увидим, 
сравнительно редко. 

Таким образом, закон Менделя стоит и теперь столь же прочно, как 
и раньше, и мы имеем лишь крайне важное дополнение к нему в лице 
того, что названо нами законом Моргана. 

Нам остается теперь разобрать явление гаметической корреляции 
и группы сцепления у других организмов кроме ПгозорЬ\а 
ше]апобазег. На первое место в смысле изученности в этом отношении 
должны быть поставлены другие виды рода ОгозорВИа, также прилежно 
изучаемые в лаборатории Моргана и другими американскими гене- 
тиками. У многих из них в настоящее время установлено довольно 
большое число генов, распределяющихся по определенным группам сцепления. 

Так, у ОговорЬЙа зипи]ап$ с тем же числом хромозом, как у 0. теа- 
посазет, Стёртевант нашел 3 группы сцепления (79), по которым и рас- 


ГЛ. У. — ЗАКОН МОРГАНА. 201 


пределяются около 40 генов, известных для этой формы. У ПО. уг, 
имеющей 6 пар хромозом, Метц и его сотрудники установили приблизи- 
тельно то же число генов, которые распределяются здесь по 6 группам 
сцепления (53). У О. обвсига тоже с 6 парами хромозом пока найдено 5 групп 
сцепления, у 0. уИзю, имеющей только 3 пары хромозом, 3 группы 
сцепления (60). 

Для некоторых из этих форм теперь составляются такие же карты 
хромозом, как для ПгозорЬШа те|апосазег и при этом получается инте- 
реснейший параллелизм между генами всех этих видов. Так, ген желтого 
цвета тела (у) занимает в Х-хромозоме точку О у 0. шеаповамег 
и О. ятщалп$, точку 62 у О. оБзсига и точку 42 у ПЛ. мШеют. Ген 
белого цвета глаз (\) занимает точку 1,5 у О. ше]апосацег и точку 68 
у О. оЪзсига. Ген киноварного цвета глаз (у) лежит у О. шеапогазег 
в точке 33, у О. обзсига в точке 14, у О. \Шзюти в точке 2,5 ит. д. 
Очевидно, для близких видов характерно и обладание тождественными 
тенами, с чем мы уже познакомились при разборе факторов окраски 
у грызунов. 

Среди других объектов больше всего данных о группах сцепления 
известно для некоторых растительных форм, имеющих сравнительно неболь- 
шое число Жромозом. Так, у ГаФугаз одогайз, на котором и было 
впервые открыто явление гаметической корреляции, имеется всего 7 пар 
хромозом. И вот в последней работе по генетике этой формы Пённетт (67) 
распределяет все известные для нее факторы по 8 группам сцепления, 
при чем, несомненно, две из них придется в будущем соединить в одну 
(напомним, что при наличии процента перекреста, близкого к 50%/,, он 
почти не отличается от независимости признаков, между тем в трех 
группах у душистого горошка известно всего по одной паре факторов). 
Семь пар хромозом свойственно и гороху — Рзит зайумт; для этой 
формы Веллензик в своей последней сводной работе (81) устанавливает 
6—7 групи сцепления. У кукурузы с ее 10 парами хромозом известно 
пока только 7 групп сцепления |[см. последнюю сводку Линдетрома для 
этой формы (48)]. 

Таким образом, для всех этих форм со сравнительно малым числом 
хромозом постулат Моргана, что число групп сцепления и число 
пар хромозом должно совпадать друг с другом, более или 
менее подтверждается современными данными. 

Значительно хуже обстоит дело в этом отношении у форм, имеющих 
значительно большее число хромозом, хотя бы они были сравнительно 
недурно изучены в смысле их наследственного состава. Например, согласно 
последним данным Пайнтера (63) у кролика 22 пары хромозом, и, вероятно, 
близкие числа свойственны и другим грызунам, так как у всех плацен- 
тарных млекопитающих он находил не меньше 40 хромозом в соматиче- 
ских клетках. Благодаря этому у грызунов долгое время была известна 
только одна группа сцепления, открытая еще в 1915 году Гальданом 
у мыши (37) и Кастлем у крысы (17) и изучавшаяся с тех пор рядом 


—— 
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авторов. В ее состав входят 3 пары генов: окраска — альбинизм (С — с), 
темные — красные глаза (В —г) и темные — розовые глаза (Р— р). Точки 
для первых двух пар (С и В) лежат очень близко друг от друга (процент 
перекреста ниже 1°/), почему альбиносы имеют почти всегда красные глаза, 
напротив, между этими двумя парами генов и генами Р—р процент 
перекреста около 20°/, почему не так трудно получить окрашенную форму 
с розовыми глазами. Совсем недавно Кастль описал наличие сцепления 
у кроликов между английской окраской и ангорским характером шер- 
сти (18) — это будет только вторая группа сцепления из возможного числа, 
близкого здесь к 20. 

Точно так же обстоит дело у многих других форм со сравнительно 
большим число хромозом. У многих пшениц, например, которым свой- 
ственна 21 пара хромозом, есть отрывочные указания на сцепление изве- 
стных генов друг © другом, но говорить о группах сцепления еще не 
приходится. У человека с его 24 парами хромозом нам вообще не известно 
ни одного случая сцепления между генами. 

Все эти данные показывают справедливость сделанного выше указа- 
ния, что закон Моргана применим, главным образом, к формам с малым 
числом хромозом, где всегда есть шансы при дигибридном скрещивании 
столкнуться с генами, лежащими в одной хромозоме. Напротив, у всех 
форм с большим числом хромозом вероятность последнего очень невелика 
и у них закон Моргана может найти приложение только в исключитель- 
ных случаях, а, напротив, начало независимости признаков сохраняет 
полную силу. 


ГЛАВА КМ. 


Постоянно-промежуточная наследственность. Видовые 
гибриды. 


Постоянные гибриды. — Вопрос о постоянно-промежуточной наследственности при скре- 

щиваниях между расами. — Бесплодие видовых гибридов. — Реципрокные скрещивания. — 

Нерасщепляющиеся и менделирующие видовые гибриды. — Вопрос о существовании 
различных типов наследственности. — Скрещивания у энотер. 


До сих пор мы совсем не касались вопроса, является ли менделисти- 
ческая наследственность единственной в своем роде, охватывающей все 
относящиеся сюда явления, или же рядом с нею имеются и другие случаи 
наследственности, управляемые своими собственными законами. Вопрос этот 
настолько важен, что мы должны остановиться на нем более подробно. 

Сам Мендель был далек от мысли приписывать открытым им законам 
универсальное значение. В своей первой работе он отмечает ‘существование 
таких гибридов, которые остаются постоянными и размножаются, как чистые 
формы, без расщепления. В качестве примера последних он указывает на 
ряд форм, изученных в этом отношении Гэртнером (14) — Ади|езла, бет, 
Пап $ (особенно гибрид О. агтема и 0. де{о4ез, сохранивший в опытах 
Гэртнера постоянство до 10-го поколения) —и на гибридов видов ивы, 
изученных Вихурой (60).1 

Дальнейшие опыты самого Менделя как будто подтвердили существо- 
вание подобных постоянных гибридов. В своей второй работе, 
которой мы до сих пор не касались (35), он описывает результаты своих 
опытов над скрещиванием различных видов ястребинки ((Негастат). Здесь 
получилось нечто совершенно противоположное тому, что он нашел раньше 
у горохов: первое поколение было чрезвычайно многообразно (быть может, 
благодаря гетерозиготности исходного материала), но во втором и в следую- 
щих поколениях гибриды отнюдь не расщеплялись, а сохраняли полное 
постоянство. 

Однако новейшие исследования пролили совершенно иной свет на, это 
явление. Датские ботаники Остенфельд (38, 39) и Розенберг (45), из кото- 


1 Новейшие исследования, как мы увидим дальше, показали, однако, что н в этих 
слузаях имеется на самом деле расщепление, т.-е. менделистическая наследственность. 
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рых первый занялся экспериментальной, а второй цитологической стороной 
вопроса, выяснили, что у некоторых видов ястребинки образуются, кроме 
нормальных яйцеклеток с гаплоидным числом хромозом, требующих оплодо- 
творения, еще яйцеклетки с диплоидным количеством хромозом, которые 
развиваются партеногенетически (апогамно). Таким образом, кроме полового, 
здесь возможно и другое размножение, подобное размножению при помощи 
почек, когда, конечно, не может быть и речи о расщенлении, и новый 
организм целиком сохраняет родительский тип. Вот отчего полученные 
Менделем гибриды Негасшт более не расщеплялись, чего, конечно, и не 
должно было быть при наличности этого способа размкожения. 

Тем не менее менделистическая наследственность первоначально не 
могла быть признана более, чем частным случаем, так как была слишком 
сильна уверенность в существовании других типов наследственности, упра- 
вляемых иными законами. Сравнительно недавно в различных сводках по 
этим вопросам можно было встретить указания на существование трех 
самостоятельных типов наследственности, которые были установлены еще 
Гальтоном и долгое время пользовались широким признанием. — Гальтон (13) 
различал, во-первых, мозаичную наследственность (рагисшае шпвегйапсе), 
когда часть признаков получаелся от одного родителя, часть от другого; 
во-вторых, промежуточную наследственность (ЫМепдте шБегцапсе) — как 
при наследовании цвета человеческой кожи, и, наконец, исключитель- 
ную наследственность (ехсаяуе  шБегцапсе) — как при наследовании 
цвета, глаз. 

Последний из этих трех типов мы можем, конечно, без труда свести 
к менделистической или, как ее иногда называют, альтернативной наслед- 
ственности. Мозаичная наследственность, как было отмечено уже нами 
выше (см. стр. 91), представляет из себя лишь частный случай мендели- 
стической наследственности, когда промежуточный характер первого поколе- 
ния гибридов особенно выражен. Остается лишь промежуточная наелед- 
ственность, или постоянно-промежуточная, как правильнее называть 66, 
потому что здесь цевтр тяжести лежит не в промежуточном характере 
гибридов, который может иметь место и при менделистической наследствен- 
ности, а в их постоянстве, в отсутетвии расщепления. 

Итак, существует ли, кроме менделистической, и постоянно-про- 
межуточная наследственность (или еще какой-нибудь иной ее 
вид), или же и последнюю можно в конечном итоге свести к открытым 
Менделем законам? Лет 15—20 тому назад утвердительный ответ на этот 
вопрос не вызывал у большинства никаких сомнений, и при этом обычио 
ссылались на случаи в роде описанных в свое время Гэртнером и Вихурой 
на НЧегасшш, окраску мулатов и т. д. Однако некоторые из подобных 
случаев при ближайшем исследовании оказались совершенно иными, относя- 
щимися к менделистической наследственности или требующими специаль- 
ного объяснения, и число случаев постоянно-промежуточной наследствен- 
ности стало быстро падать. Характерно в этом отношении признание 
Дэвенпорта в его первой работе о наследственности у курицы (9): «Я при- 
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ступил к опытам, — говорит он, —с решительным предубеждением в пользу 
существования промежуточной наследственности..., но не нашел в действи- 
тельности ни одного типично-промежуточного случая». 

Попытку доказать существование постоянно-промежуточной наслед- 
ственности по отношению Е некоторым особенностям роликов сделал 
в 1909 году в сотрудничестве со своими помощниками Кастль (3). Согласно 
данным этой работы, у кроликов по законам Менделя наследуется окраска, 
а по типу промежуточной наследственности — особенности, касающиеся раз- 
меров и вообще величины: размеры скелета, вес тела и длина ушей, исследо- 
ванная в эТом отношении наиболее подробно. 

Для своих опытов Кастль пользовался, во-первых, особой породой 
кроликов с длинными висящими ушами (так называемые бараны) и, во-вторых, 
обыкновенными короткоухими кроликами. Длина ушей у первых превышает 
обыкновенно 200 шш (в среднем около 210 шт), у вторых колеблется от 
100 до 115 шш (в среднем около 110). Первое поколение гибридов между 
этими двумя породами имело длину ушей промежуточного характера (уши 
длиною 140 — 1710 га, в среднем около 150 шш). Второе поколение в общем 
сохраняло характер первого, и хотя здесь иногда замечалась несколько 
большая ширина колебаний в длине ушей, но все же ее нельзя было 
истолковать как заметное приближение к длине ушей у исходных форм, 
в среднем же наблюдалась приблизительно та же длина ушей, как в первом 
поколении. При скрещивании гибрида первого поколения с одной из исход- 
ных форм получались особи с 1/, или 3/, крови длинноухой породы, 
и, сообразно с этим, длина ушей у них в среднем или опускалась 
до 125 шш или поднималась до 180 шт. Словом, здесь получалась 
как бы полная картина того, что должно быть при промежуточной 
наследственности. 

Однако, против выводов Кастля выступил в специальной статье Ланг (29), 
который дал описанным выше явлениям совершенно иное объяснение, сведя 
их к случаю известной уже нам полимерии и применения принципа Нильс- 
сона-Эле (см. стр. 121). а 

Мы видели выше, что один внешний признак иногда зависит от 
нескольких внутренних однозначных факторов. Примем теперь, вместе 
с Лангом, что длина ушей у кроликов зависит от трех подобных факторов 
Г, №2 и 1: таким образом, что при отсутствии всех их уши имеют наи- 
меньшую длину — 100 шт, а появление каждого из этих факторов у орга- 
низма увеличивает длину ушей в среднем на 20 шт. Таким образом, 
кролик строения 1,1:15151з!3 будет иметь уши длиною в 100 шт, строения 
3 или 11.6133 — в 120 шт, строения Г.Г, [55 . —в 220 шт 
и т. д., совершенно подобно тому, что установил Ист для числа рядов 
в початке кукурузы. — Очевидно, проделанное Кастлем скрещивание коротко- 
ухого и длинноухого кролика, с точки зрения этой гипотезы, может быть 
обозначено как 1135 Ж 1..5, и Е, будет иметь строение 
Г: 5Г 3, т.-е. длина его ушей должна быть около 160 шш, что и наблю- 
дается в действительности. Относительно второго поколения подобных 
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гибридов выше было уже установлено, что здесь по отношению Е числу 
факторов должно быть следующее расщепление: 


6—5 —4—3—2—1—0 
1 6 15 2015 6 1. 


Таким образом, из общего числа 64 форм 50, т.-е. около 80'/‹, будут иметь 
от двух до четырех факторов и обладать ушами длиною в 140 — 160 шм. 
При сравнительно малом числе кроликов, полученных в опыте, легко может 
случиться, что крайние члены ряда, приближающиеся в исходным формам, 
не будут получены вовсе, и второе поколение будет казаться повторением 
первого. 

Таково положение вещей в том случае, если длина ушей зависит от 
трех однозначных факторов, но нет никаких причин, почему последних не 
может быть больше — например, четыре, пять, и в этом случае крайние 
члены ряда должны попадаться еще реже, и их еще труднее встретить 
среди сравнительно небольшого числа форм. Словом, раз нам известно 
явление однозначных факторов, вопрос о наличности промежутечной наслед- 
ственности требует очень осторожного отношения, и, пока, не получено очень 
большого числа форм второго поколения, не может быть и уверенности, что 
то, ЧТо кажется нам случаем промежуточной наследственности, не является 
на самом деле более сложным случаем наследственности менделистической. 
Именно таковы, по мнению Ланга, не только случай, исследованный Кастлем, 
но и многие другие, где описывалась промежуточная наследственность. 

Взгляды Ланга скоро нашли себе подтверждение в ряде работ, конста- 
тировавших существование однозначных факторов у самых различных форм, 
о которых уже подробно говорилось выше (стр. 123). Особенно поучительны 
в этом отношении разобранные выше данные Пённетта и Байли о наследо- 
вании величины и веса у кур. Этот признак относится как раз к числу 
тех особенностей, которые по Кастлю у кроликов наследуются по типу 
постоянно-промежуточной наследственности. Однако в действительности, 
как мы видели выше, дело сводится здесь к четырем парам однозначных 
факторов, почему в данном случае так и трудно убедиться в наличности 
расщепления, которое все же имеет место и при наследовании этой 060- 
бенности. 

Классическим примером постоянно - промежуточной наследственности 
издавна считалось наследование цвета кожи при скрещивании различных 
человеческих рас, которое особенно хорошо можно наблюдать у мулатов — 
потомков белой и черной расы. Однако исследования Дэвенпорта, на 
которых мы более подробно остановимся в следующей главе, показали, что 
и этот случай сводится в конце концов на менделистическую наследствен- 
ность при сравнительно малом числе однозначных факторов. 

Что касается до случая, исследованного Кастлем, т.-е. наследования 
различных размеров у кроликов, то по его почину он был переисследован 
на большем материале его учеником Мэк Довеллем (34), и при этом удалось 
и здесь найти указания на наличность расщепления во втором поколении 
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гибридов, так как последнее отличалось значительно большей изменчивостью 
по сравнению с первым поколением, что, как мы уже знаем, чрезвычайно 
характерно для всех случаев расщепления, когда замешаны однозначные 
факторы. В своей позднейшей статье Кастль (4) вполне соглашается с тем, 
что во всех подобных случаях дело, действительно, может зависеть от при- 
сутствия однозначных факторов, хотя лично он не исключает возможности 
и другого объяснения, входить в рассмотрение которого мы, однако, не будем, 
так как теперь, повидимому, и сам автор не поддерживает более его (5). 

Таким образом, мы в праве в настоящее время сказать, что нет ни 
одного случая скрещиваний между расами одного вида, 
тде имела бы место постоянно-промежуточная наслед- 
ственность и, напротив, всюду при подобных скрещива- 
ниях имеет место менделистическвазя наследственность. 
Однако таково положение вещей при скрещиваниях рас и разновидностей, 
но существуют еще гибриды между видами, и вопрос о типе наследствен- 
ности, управляющем последними скрещиваниями, остается совершенно 
открытым. До сих пор мы вообще не касались видовых гибридов, почему 
и должны рассмотреть теперь их более подробно. 

Приступая к изложению учения о скрещиваниях, мы указали уже, 
что старые авторы проводили резкое различие между скрещиваниями видов 
и рас одного вида, при чем продукты первых обозначались ими как гибриды 
или бастарды, а продуктам скрещивания рас и разновидностей присвоивалось 
наименование помесей или метисов. В настоящее время эта терминология 
оставлена, и названия гибрида, метиса и др. употребляются независимо от 
того, насколько близки друг к другу исходные формы. Тем не менее 
у видовых гибридов наблюдаются некоторые особенности, которые не встре- 
чаются у помесей между расами, что и оправдывает выделение вопроса 
о них в отдельную главу. 

К числу подобных особенностей видовых гибридов, не встречаю- 
щихся у помесей между расами, относится часто наблюдающееся у нах 
бесплодие. — До сих пор мы ни разу не встречались с примером того, 
что помесь между двумя формами является бесилодной и не может давать 
дальше потомство, но случаи подобного рода не составляют редкости среди 
видовых гибридов, и прежде даже принималось обычно, что гибриды между 
видами бесплодны, тогда как метисы между расами плодовиты. 

Ошибочность последней точки зрения видна из того, что степень бес- 
плодия у видовых гибридов очень различна: если исходные виды очень 
близки друг к другу, то их гибриды вполне плодовиты, как помеси между 
расами; если исходные формы более далеки друг от друга, в их потомстве 
бесплоден один какой-нибудь пол (чаще мужской, но иногда и женский); 
наконец, у гибридов между очень далекими друг от друга видами совершенно 
бесплодны оба пола. 

Примеров вполне плодовитых видовых гибридов известно в настоящее 
время довольно много: укажем на различные виды из родов Апиггит, 
Мта 1, Пап оз, Тгисит, Ую]а и многие другие из растительного царства, 
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с которыми мы будем иметь еще дело во время дальнейшего изложения, 
или на некоторых подобных же животных гибридов — между обыкновенным 
быком и зебу (Воз фапгаз и В. 1141е03), между бизоном и зубром (В!воп 
атег!сапоз и В. Бопазиз), между некоторыми видами уток, фазанов, вьюр- 
ков и Т. Д. 

Бесплодие одного пола гибрида при плодовитости другого является 
также очень распространенным явлением, при чем здесь возможны все пере- 
ходы от случаев, когда бесплодие является скорее исключением, & плодо- 
витость правилом (помези между канарейкой и близкими к ней Егпо9ае), 
через такие случаи, когда наблюдаются почти одинаково часто и бесплодные 
и плодовитые формы (помеси рогатого скота с гаялом, бизоном, зубром), до 
полного бесплодия одного пола (гибриды между пшеницей и рожью, курицей 
и фазаном). Во всех приведенных здесь примерах бесплодие касается муж- 
ского пола, но возможны и обратные отношения, когда бесплоден лишь 
женский пол, например, у гибрида АпитЬшит сит Х А. таз. 

Вполне бесплодны в обоих полах гибриды между более далекими фор- 
мами. Таковы, например, помеси между лошадью и ослом (мулы и лошаки), 
лошадью и зеброй (зеброиды), между редькой и капустой, некоторые гибриды 
из рода ПО1еНа|$ и т. д. 

Чем вызывается, однако, это бесплодие многих видовых гибридов? 
Ответ на это естественнее всего искать в данных цитологии, и, действи- 
тельно, еще`в 1904 году Гэккер (19) высказал гипотезу, согласно которой 
бесплодие гибридов вызывается скорее всего известными неправильностями 
во время процесса созревания их половых клеток, в частности отсутствием 
конъюгации между несходными друг с другом хромозомами, полученными 
от матери и от отца. 

Первоначально эта гипотеза не нашла себе подтверждения в работах 
других исследователей процессов созревания половых клеток у различных 
гибридов. Тишлер (53), исследовавший ряд растательных гибридов, нашел 
во время созревания их половых клеток заметные изменения не в их ядрах, 
4 в плазме, при чем последние вызываются, по его мнению, своего рода 
интоксикацией, происходящей от смешения различных родительских плазм 
и отражающейся сильнее всего на половых клетках гибрида. Полль (43), 
изучивший различные помеси у птиц, пришел к заключению, что спермато- 
тенез и овогенез протекают у гибридов так же, как у чистых форм, но 
в случае бесплодия происходит остановка на, одной из ранних стадий раз- 
вития половых клеток, при чем, чем ближе друг к другу исходные формы, 
тем дальше идет. спермато- и овогенез у их гибридов. Однако более новые 
работы дали гипотезе Гэккера самое решительное подтверждение. 

Сюда относится прежде всего исследование Федерлея над спермато- 
генезом у гибридов между различными видами бабочек из рода, Рузаега (11). 
Он скрещивал друг с другом три вида последней (апасвогейа, сигиЦа и риэга) 
и получил в первом поколении промежуточных гибридов. Потомства от 
скрещивания двух последних получить не удалось, но оно получалось, если 
скрещивались такой гибрид и одна из исходвых форм: полученное этим 
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путем второе поколение (вернее Ё, ХР) было. довольно сходно в первым 
‘поколением. При’ изучевии сперматогенеза как у исходных форм, так 
и у их гибридов удалось установить следующие важные факты. У помесей 
‘между двумя подобными видами диплоидное число хромозом, как и следо- 
вало ожидать, равняется сумме гаплоидных чисел обоих исходных видов. ! 
Например, у гибрида между Русаега сага (гаплоидное число хромозом —29) 
м Р. рота (гаплоидное число — 23) число хромозом в соматических клетках 
‘и в сперматогониях равно 52. В дальнейшем конъюгации хромозом у гибридов. 
как будто совсем не происходит, и.половые клетки их получают диплоидное 
число хромозом. Однако более внимательное исследование показало, что 
конъюгация здесь все же, повидимому, имеется, но распространяется лишь 
на небольшое число хромозом, остальные же хромозомы друг с другом совсем 
не конъюгируют. Так, во взятом нами примере 5'пар хромозом конъюгируют 
‚друг © другом, а остальные 42 хромозомы остаются простыми, почему 
и гаметы гибрида между Р. согиМа и Р. рота содержат в действительности 
не по 52, & по 417 хромозом, К этим чрезвычайно интересным данным мы 
‚еще вернемся во время дальнейшего изложения. 
То же самое наблюдал и 


`Донкастер при исследовании гиб- че. 2. '.: © .-. 
ридов межлу двумя видами пяде- $ 9%. а. о -°. 
‘ниц из подсемейства Выюптае ® ео ани: в}: Г. 
{10). Эти гибриды бесплодны, и о Е: ` «. и 
в связи с этим у них ковъю- | 
тации большинства хромозом не А > с 


происходит, и она ограничивается Рис. 79. Гарвитуры хромозом в экваториаль- 
лишь несколькими хромозомами. ЧИ повели оперматотитов первого пора: 
Как видно на нашем рис. 79, изо- гибрида. — По Донкастеру. 
бражающем экваториальные пла- 

тинки сперматоцитов первого порядка, у этих гибридов имеется не 69 
хромозом, как должно было бы получиться из 13 и 56 различных по вели- 
‘чине хромозом обеих исходных форм, а только 64, так как пять пар хро- 
м0зом конъюгировали друг с другом. 

Совершенно такое же почти полное отсутствие конъюгации между’ 
хромозомами наблюдал позже Федерлей (12) у видовых гибридов из рода 
‘бражников (Зтеги!В из). В растительном царстве подобное явление было 
‘впервые обнаружено Гаазе-Бессель (18) у видовых гибридов наперстянки 
Оизца|з, а позже такие же факты были тщательно изучены у многих злаков 
‘особенно Саксом (47—49) и Кихарой (28). Гаплоидное число хромозом у мягких 
пшениц — 21, у твердых— 14, у злака, АеэПорз суподг!са—тоже 14 иу ржи— 1. 
Гибрид между мягкой пшеницей и твердой и гибрид между первой и АегПорз 


* Вообще говоря, это является общим правилом для Е, между формами с различ- 
ным числом хромозом. Мы видели уже пример. подобного рода у гибрида между расами 
‚аскариды (рис. 48); точно так же, когда Розенберг (46) скрестил два вида росянки — 
один с 40 хромозомами (п==20), другой с 20 хромозомами (п =10) — клетки тела, у бес- 
млодного гибрида между ними имели 30 хромозом и т. д. 

Наследственность. 14 
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имеет 35 хромозом, однако при образовании у них гамет у гибрида между 
мягкой и твердой пшеницей конъюгирует друг с другом 14 пар хромозом 
(т.-е. все от твердой с 14 от мягкой), а у гибрида между мягкой пшеницей 
и АесПорз конъюгирует только 6 —7 пар хромозом. У гибрида между мягкой 
пшеницей и рожью число хромозом — 28, но при образовании гамет конъю- 
гирует только 1 — 3 пары. Этим отношениям отвечает и плодовитость данных 
гибридов. — Наконец, упомянем, что Карпеченко (27), изучи” цитологию. 
совершенно бесплодных гибридов между редькой и капустой, убедился, что 
у них хромозомы совершенно не конъюгируют. | 

На основании этих данных приходится принять, что у видовых гибридов 
имеются различные степени отсутствия конъюгации хромозом при образо- 
вании их половых клеток. У одних форм часть хромозом еще конъюгирует, 
& другая нет, у других конъюгация хромозом вообще исчезает. В виду 
того, что и бесплодие имеет ряд различных ступеней, связь между обоими 
явлениями напрашивается сама собой. 

Сколь большое значение имеют 
хромозомы не только для плодови- 





Рис. 80. Мул. — По Зеттегасту из Гольд- Рис. 81. Лошак— По Зеттегасту из 
Шмидта. Гольдигиидта. 


тости, но и для возможности получения некоторых гибридов, показы- 
вает одна из работ Стёртеванта (52). Ему удалось скрестить ОгозорЬа 
шеапосазег с ПЮгозорба эип\апз, но когда материнской формой был пер- 
вый вид, получались лишь самки, & когда второй вид — почти сплошь 
‚самцы. Объясняется это тем, что эти гибриды оказываются жизнеспособ- 
ными, лишь имея Х- хромозому зипуапз, но даже в этом случае яйцевая 
плазма знишапз оказывается несоединимой с Х - хромозомой теаповажег. 
Заметим, что и у других форм известны случаи, когда от скрещивания 
двух видов получаются лишь самцы или лишь самцы и интерсексы, или, 
наконец, только интерсексы [наблюдения Гаррисона над Вюпшае (22). 
Кроме бесплодия в различных степенях, у видовых гибридов наблю- 
дается еще одна особенность, обычно отсутствующая при скрещиваниях 
между расами. В последнем случае совершенно безразлично, кто является 
отцом гибрида, вто его матерью, так как при этом АЖВ=ВЖХА. Мы 
можем формулировать это таким образом, что обратные (или, как говорят, 
реципрокные) скрещивания различных рас одинаковы. Немногие исключзе- 
ния из последнего правила относятся к случаям ограниченной полом 
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наследственности и разобраны нами в главе УП. Напротив, среди видо- 
вых гибридов реципрокные скрещивания нередко заметно отзичаются друг 


от друга, т.-е. если отцовская ыы ‘относится к ‹ виду А, материнская 
РоЕл ВИТ бе: г - ии : 





Рис. 82. Реципрокные гибриды у бабочек: 1— Этегии Тиз осеПа{из, 2 — 5т. 
рорий Ф х $. осеПамз д, 3— бт. осеЙаз Ф х 5т. рорай ©, 4—Зтегт- 
\Воз рориН. — Из Пржибрама. 
к виду В, то получается гибрид С, если же 
отец —В и мать—А, то мы имеем уже 
несколько инуы форму — ). 

Классическим примером подобного раз- 
личия реципрокных форм у видо- 
вых гибридов являются помеси между ло- 
шадью и ослом — мул и лошак (рис. 80 
и 81). Мул представляет из себя помесь 
между кобылой и ослом, и он по своему 
общему виду более походит на лошадь, 
но по другим особенностям стоит ближе 
к ослу. МЛошаком называют продукт скре- 
щивания ослицы и жеребца, при чем он 
стоит ближе к ослу, но имеет некоторые 
особенности (например, хвост) лошадиного 
типа. То же самое явление отмечалось 
в литературе и у помесей между лошадью 
и зеброй. 

Чрезвычайно часто’ это явление встре- 
чается среди видовых гибридов у бабочек. ое Г. 
Наш рис. 82 изображает гибридов между рис. 88. Ниро бо у 
двумя бражниками — глазчатым и тополе- рыб: 1— окунь (Регса Па\айИз), 
вым, при чем эти гибриды заметно разли- та : 3 и ое 
чаются в зависимости от того, какая форма Йп\майз ©, 4 —ерш (Асегта сег- 
является матерью и какая отцом. Это же 19а). — По р из Пржи- 
явление было подробно исследовано Штанд- Е 
фуссом (50) у представителей рода Загиа (ночной павлиний глаз) и у 
некоторых других бабочек. Присуще оно, наконец, и некоторым другим 
формам кроме млекопитающих и насекомых, как показывает наш рис. 83, 
на котором изображены реципрокные гибриды между окунем и ершом. 

* 
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Сущность отмеченного нами здесь явления гораздо. менее ясна чем 
причины бесплодия видовых гибридов. В некоторых из этих случаев 
может, конечно, иметь место ограниченная полом наследственность, но 
едва ли все случаи этого рода могут быть сведены к последней. Лично 
автору этой книги представляется возможным еще одно объяснение, при- 
менимое если не ко всем, то во всяком случае к некоторым случаям. 

Мне приходилось уже указывать в другом месте (40), что при скре- 
щивании более далеких друг от друга форм в некоторых случаях замечается 
многообразие и в первом поколении гибридов. Именно с этим явлением 
столкнулся прежде всего Мендель при своих опытах скрещивания у Мега- 
спит; позже оно отмечалось и у видовых гибридов некоторых других 
растений, например, у ПоНайз, КиБиз, ЕрЦоМит, Ргиоща и т. д. То же 
самое было найдено некоторыми исследователями и при скрещивании видов 
в животном царстве: очень многообразно, например, первое поколение 
помесей при скрещивании канарейки с близкими видами из семейства 
Егио]Идае, у некоторых видовых гибридов, относящихся в роду Асрепвег 
(осетр) и к семейству живородящих рыбок СургподопЧае, наконец, такие 
же наблюдения имеются для гибридов между дождевыми червями Гатрт!си$ 
и Неодг $ и т. д.— Дать объяснение этому явлению могут лишь даль- 
нейшие исследования: быть может, здесь, как и при подобном же явлении 
в случае скрещиваний между расами, разгадка кроется в гетерозиготности 
исходного материала, а быть может, мы должны подыскать для этого 
явления какое-нибудь иное объяснение, но для нас сейчас это уже менее 
интересно. 

Многообразие первого поколения некоторых видов гибридов важно 
в том отношении, что к нему могут быть сведены некоторые же случаи 
различия реципрокных форм. В самом деле, если гибриды вообще довольно 
сильно отличаются друг от друга, то легко может случиться, что один их 
тип преобладает в случае одного скрещивания, а другой в случае реци- 
прокного ему. Может оказаться и так, что в обоих случаях скрещивания 
тип гибрида довольно сильно варьирует, но при исследовании сравнительно 
малого материала создается ошибочное впечатление, будто одна форма его 
получается при одном скрещивании, другая — при другом. 

Именно такой случай имеет, повидимому, место у гибридов из семей- 
ства Есоае, т.-е. у мулов, лошаков и зеброидов. Мы говорили уже выше, 
что мул и лошак заметно отличаются друг от друга; однако это различие 
исчезает, если иметь дело с большим числом подобных форм. Известный 
зоотехник Вильсдорф (1912) на основании многолетнего опыта утверждает, 
что продукты скрещивания осла с лошадью чрезвычайно сильно варьируют, 
` так что ему приходилось встречать среди таких гибридов как формы, 
приближавшиеся на 90%/, к типу лошади, так и формы, настолько же 
близкие к типу осла. К, тому же результату пришел С. Натузиус на осно- 
вании опытов в зоологическом саду университета в Галле; два полученных 
там гибрида — один мул, другой лошак, почти не отличающиеся друг 
от друга — изображены на рис. 84 и 85. В настоящее время некоторые 


—_—_—_—_——АААА иода —а—АиАААААААААА/А„—/—/ММА—А———[_ ых . ее 


ГЛ. 1Х. — ПОСТОЯННО-ПРОМЕЖУТОЧНАЯ НАСЛЕДСТВЕНН. ВИДОВЫЕ ГИБРИДЫ. 213 


вообще считают, что различие между лошаком и мулом относится к области 
басен (33). ь 

Что касается до зеброидов, то довольно большое число их получено 
Ф. д. Фальц-Фейном в его знаменитом зоопарке «Аскания Нова». Мы не 
имеем подробного описания этих интересных и погибших в настоящее время 
форм, но всякий, кому приходилось видеть их лично, обращал внимание 





Рис. 84. Мул «Лота» из зоологиче- Рис. 85. Лошак «Мици» из зоологиче- 
ского сада в Галле. — Из Плале. ского сада в Галле. — Из Плате. 


на чрезвычайное разнообразие в развитие у них полос и других особенно- 
стей рисунка и окраски, притом совершенно независимое от направления 
скрещивания (см. рис. 86, на котором у двух крайних зеброидов отец 
зебра, мать лошадь, а у двух средних наоборот). То же явление мне уда- 
лось констатировать и при исследовании черепов зеброидов (40). 





Рис. 86. Зеброиды в «Аскания Нова». — Из Иванова. 


Таким образом, различия между реципрокными скрещиваниями лошади 
и осла или лошади и зебры в сущности нет, и неправильное представление 
`0б этом создалось благодаря многообразию подобных гибридов. Применимо ли 
это объяснение и к другим подобным случаям, покажут будущие иселедо- 
вания. Во всяком случае, ограниченная полом наследственность и много- 
образие первого поколения гибридов могут объяснить хотя бы часть тех 
случаев, где описывалось различие между реципрокными формами. 
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Теперь мы должны вернуться к поставленному уже выше вопросу, 
каков тот тип наследственности, которому следуют видовые гибриды, — 
имеют ли здесь место те же законы, как при скрещиваниях между расами, 
или же наблюдаются иные отношения? Мы видели выше, что для скрещи- 
ваний между расами существование постоянно-промежуточной наследствен- 
ности удалось опровергнуть, но она нашла себе затем другой приют: 
именно в случае скрещивания друг с другом различных видов. В некото- 
рых произведениях еще сравнительно недавно можно было столкнуться 
с той точкой зрения, что альтернативная наследственность управляет 
скрещиваниями между более близкими друг в другу формами, а если исход- 
ные формы более далеки друг от друга, относятся, например, к различным 
видам, то здесь имеет место уже постояпно-промежуточная наследственность. 
Именно в таком смысле высказывался в 1903 году де-Фриз во втором томе 
своей «Мутационной теории» (56), а за ним это повторяли и многие другие. 

Если мы обратимся к фактическому материалу, то, действительно, 
найдем в литературе чрезвычайно много указаний, что тот или иной видо- 
вой гибрид носит промежуточный характер. Однако этот факт ровно 
ничего не говорит о том типе наследственности, который имеет здесь место, 
раз мы знаем, что промежуточными могут быть и менделирующие гибриды. 
Необходимо найти данные, что тот или иной гибрид остается постоянным 
и в следующих поколениях, что в его потомстве не замечается расщепле- 
ния, и только это докажет нам наличность постоянно-промежуточной наслед- 
ственности. 

Подобные данные относительно некоторых видовых гибридов, дей- 
ствительно, приводились, но они основывались по большей части на очень 
старинных наблюдениях или относились к таким гибридам, самое суще- 
ствование которых сомнительно. Мы упоминали уже о подобных примерах 
из старых работ Гэртнера (АдиПеза, беит, Пап из и др.) и Вихуры (Зайх). 
К ним можно присоединить казавшийся еще сравнительно недавно стоящим 
вне всяких сомнений гибрид между пшеницей и диким злаком Аесорз 
оуаа: сам ‘по себе этот гибрид не способен в размножению, но его можно 
скрестить снова с пшеницей и получить гибридную форму, носящую назва- 
чие АесПорз зре{аеЮгиив, которая будто бы сохраняет свое постоянство, 
подобно видовым гибридам гвоздики (ПлапВиз) и ивы (Зах), в течение 
многих поколений. * 

В животном царстве подобных примеров известно меньше, тем более 
что и плодовитые видовые гибриды здесь попадаются реже; однако и среди 
них постоянными в течение ряда поколений считались некоторые формы, 
например, гибриды между некоторыми видами фазанов и помеси между 
зайцем и кроликом, так называемые лепориды. Относительно фазанов это 
утверждение теперь может считалься опровергнутым; что же касается до 
лепоридов, то у нас нет решительно никакой уверенности в их действи- 


1 «Постоянство гибридов Аез|орз зреНаеюгии$ стоит вне всяких сомнений», — 
писал де-Фриз еще в 1903 году (56). 
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тельном существовании. Напротив, все данные об этих формах относятся, 
повидимому, к чистокровным кроликам, как это доказывал в свое время 
еще Натузиус (1876), и в действительности заяц и кролик, вероятно, совсем 
не дают между собою потомства,! как не получается, оно, повидимому, 
между овцой и козой, собакой и лисицей, мышью и Ерысой, гибриды кото- 
рых тоже описывались. 

Посмотрим теперь, нет ли противоположных данных, т.-е. не известно ли 
видовых гибридов, расщепляющихся в следующих поколениях согласно 
законам Менделя. Такие случаи, действительно, известны, и число их 
растет с каждым годом. Мы остановимся в даль- 
нейшем, главным образом, на тех из них, где 
скрещивались друг с другом несомненно различ- 
ные виды, а не ‘формы, стоящие уже на границе 
разновидностей. 

В 1909 году Корренс (8) опубликовал резуль- 
таты скрещивания двух видов известного уже 





Рис. 87. АпитеЫ шота №5, ^^ В 
таз. — Из Баура. Рис. 88. АпитЫпиота шоЦе. — Из Баура. 


чам растения Мга —М; ]а!арра и М. ]опэШога, отличающихся друг от 
друга целым рядом особенностей. Первое поколение помеси между ними 
носило промежуточный характер, во втором же наблюдалось несомненное 
расщепление, распространявшееся, по мнению Корренса, решительно на 
все отличительные особенности этих двух видов. 

В 1911 году Баур в своей книге о наследственности (1) сообщил 
такие же данные из его опытов по гибридизации различных растительных 
форм. Им было‘произведено, между прочим, скрещивание двух видов АпИг- 
тЫпит— А. та) и А. тоПе (рис. 87 и 88), при чем ЕЁ, и здесь было более 


1 Недавно это окончательно установлено исследованиями японских ученых Ямаки 
и Эгашира. В своем реферате об этой работе Кастль решительно подчеркивает, что 
гибриды между зайцем и кроликом должны быть отнесены в область зоологических 
мифов (6). : 
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или менее промежуточное (рис. 89), а среди особей Е, наблюдалось порази- 
тельное разнообразие в росте, ветвлении, величине тистьев и т. д., кото- 
рое переходило даже за, границы обоих исходных видов (рис. 90). Опыты 
Баура были продолжены над теми же растениями ФЛотси (31), который 
== вполне подтвердил вее его’ наблюдения о 
| _ существовании расщепления у видовых гиб- 
ридов АпиггЬилй и даже пытался распро- 
странить эти данные на всех видовых гибри- 
дов и построить на этом особую теорию видо- 
образования (путем скрещивания), входить. 
в рассмотрение которой мы здесь не будем. 

Вслед за, работой Лотси появилось чрез- 
вычайно интересное исследование Вихлера 
(59) над гибридами двух видов гвоздики — 
Плап(бо$ агтема и О. 4е\ю!ез, которые.. 
согласно Гэртнеру, обнаруживают постоян- 
ство до 10 поколения. На самом деле и 
здесь уже во втором поколении гибридов- 
| Е | В наблюдается сложное расщепление, продол- 
Рис. 50: Табо Е. между АвННае жающееся и в следующих поволениях и. 
пит паафаз и А. шоНе.—Из Баур. Идущее вполне согласно с менделевскими 

законами. 

Подобное же развенчание другого «блестящего примера постоянства. 
гибридов» удалось Чермаку (55), который проследил судьбу помесей между 
упомянутым выше злаком АесПорз и пшеницей (Тгисип). Первое поколе- 








ЕАО ИН 


Рис. 90. Некоторые гибриды из Е, от скрещивания Авбтгмпот 
таз и А. шо|е. — Из Баура. 


ние их — промежуточное и по большей части бесплодное, но в очень редких 
случаях происходит самооплодотворение, и возникают формы трех типов: 
подобные промежуточному первому поколению, сходные с АебЦорз и сход- 
ные с пшеницей. Таким образом, и здесь имеет место несомненное расще- 
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- пление. Отметим, наконец, что, по наблюдениям Г. Нилзьсона (23) и 
Икено (25), ясное расщепление наблюдается у видовых гибридов различных 
ив, которых многие считали особенно типичными для постоянно-промежу- 
точной наследственности. 

Мы не упомянули еще про расщепляющихея также гибридов между 
некоторыми другими видами (из родов Гарра, КаБоз, Уюа, Уз, бодейа), 
но и приведенных примеров достаточно, чтобы признать, что среди расте- 
ний очень многие видовые гибриды менделируют так же, как помеси между 
расами и разновидностями. — Такого же рода примеры известны в настоя- 
щее время для некоторых гибридов из животного царетва, хотя здесь уста- 
новить самый факт расщенления гораздо труднее, так как для этого необ- 
ходимо получение довольно значительного числа форм. 

К подобного рода данным относятся прежде всего наблюдения Бон- 
гота над видовыми гибридами у уток (2). Последние легко смешиваются 
друг с другом, и ему удалось путем ряда скрещиваний получить форму, 
в которой было соединено четыре вида: Апаз Бозсфаз (кряква), А. роесЙо- 
гвупсБа, А. зирегсШоза и А. асща (шилохвост). Подобные четверные гиб- 
риды оказались плодовитыми, и в их потомстве появились, между прочим, 
формы, почти не отличимые от одного из исходных видов, именно от кряквы. 
Объяснить это явление можно только расщеплением. 

Другой случай расщепления и вообще менделистической наследствен- 
ности был описан Набурсом (36) у помесей между горбатым индийским 
быком зебу (Воз шов) и обыкновенным рогатым скотом (В. [апго5). Нако- 
нец, несомненно альтернативная наследственность была, констатирована, Гер- 
шлером (16) у гибридов между двумя живородящими рыбками из семей- 
ства СурпподопНдае, именно, между Х:рБорВБогов зи1еамз и РауроесШав. 
шасшай$. 

За последнее время сюда прибавились и новые данные о несомнен- 
ном расщеплении среди животных видовых гибридов. К ним относятся 
наблюдения Гайг Томас (21) над фазанами, Филлипса (41) над фазанами 
и утками, Гагедурна над крысами (20), а также разработка Бокельманом 
результатов старых скрещиваний, производившихсея Кюном в Галле между 
собакой, волком и шакалом (33), и др. 

Быть может, ряд этих данных позволяет решить вопрос в том напра- 
влении, что к видовым гибридам приложимы только те законы, которые 
управляют скрещиваниями между расами, и здесь нет решительно ничего 
своеобразного кроме несколько большей сложности? Однако подобный ответ 
на этот вопрос, в пользу которого, действительно, иногда раздавались голоса... 
является едва ли вполне правильным. 

Дело в том, что существуют все же гибриды, правда, между более 
далекими друг от друга видами, в потомстве которых не удается совсем 
подметить расщепления. У подобных гибридов наблюдается обыкновенно. 
ограниченная плодовитость, т.-е. плодовит только один какой-нибудь пол. 
так что здесь можно получить не чистое второе поколение, а лишь потомство 
от скрешивавия гибрида с одной из исходных форм (Е. ЖР). Тем не менее 
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и в этом случае можно было бы подметить расщепление, если бы вообще - 
оно имело место. 

Таковы именно помеси между многими видами бабочек, например, из 
родов Зтена $, Заагта и др., которых в течение почти всей своей научной 
деятельности изучал Штандфусс. В свбей последней статье по этому вопросу 
(51) он решительно отвергает у целого ряда изученных им видовых гиб- 
ридов хотя бы следы расщепления, и у нас нет никаких данных сомне- 
ваться в справедливости его наблюдений. 

Плате в своей книге о наследственности (42) высказал по поводу 
отношений у видовых гибридов новую точку зрения, именно что здесь можно 
представить себе три возможных случая, в зависимости от большей или 
меньшей близости исходных форм друг к другу. — В первом оба скрещи- 
вающихся вида очень близки друг к другу и отличаются от разновидностей 
лить большим числом отличий между ними, но последние сводятся к одним 
и тем же генам и являются доминантными и рецессивными, эпистатиче- 
скими и гипостатическими и т. д. Если одну такую форму обозначить на 
буквах как АБСОе[С..., то другую нужно представить себе как аВсЧЕЕе..., 
и в потомстве подобных форм должно быть, конечно, сложное полигибридное 
расщепление, как оно и имеет место у гибридов из родов Мта Из, Апиг- 
тышош и др. 

Второй случай является полной противоположностью первого и должен 
иметь место у наиболее далеких друг от друга видов из всех тех, конечно, 
которые могут скрещиваться друг © другом. Шри этом свойства одной 
формы представлены одними генами — А, В, С, Э ит. д., свойства другой 
другими — А!, В* С!, 0' ит. д., но последние совершенно независимы от 
первых и не имеют с ними никакой связи, почему здесь и не может быть 
явлений доминирования, эпистаза и т. д. Ожидать у гибридов между 
подобными видами какого-либо расщепления уже нет решительно никаких 
оснований, тав как последнее основывается на разделении доминавтных 
особенностей по одним клеткам, рецессивных — по другим, здесь же может 
возникнуть лишь один сорт клеток с генами и от той и от другой исходной 
формы. Очевидно, в этом случае должна иметь место постоянно-промежу- 
точная наследственность. 

Наконец, возможен и третий случай, быть может, наиболее частый 
в природе. При этом некоторые свойства у исходных видов зависят от 
общих факторов и одни из них являются доминантными, другие рецес- 
сивными, другие же особенности вызываются различными у обеих исходных 
форм генами. По отношению в первым следует ожидать менделирования, 
по отношению ко вторым постоянно-промежуточной наследственности. Если 
обозначить в этом случае один из скрещивающихся видов как АВСАЕ..., 
другой — как А'В'с0Е!, то следует думать, что особенности С и с, Вид 
будут наследоваться у гибридов по законам менделистической наследствен- 
ности, & остальные—по типу постоянно-промежуточной. Словом, не только 
‘существует последний, но должна существовать и комбинация этого типа, 
© менделистической наследственностью. 
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Эти соображения Плате, основанные на чисто теоретических пред- 
посылках, нашли себе сильную поддержку в той работе Федерлея, о которой 
мы уже гаворили выше (11). На основании своих наблюдений он приходит 
к выводу, что существует несомненная связь между явлением расщепхения, 
с одной стороны, и конъюгацией и редукцией хромозом, с другой. Если 
скрещивание данных видов управляется законами Менделя, и в их потом- 
стве имеет место расщепление, то в первом поколении таких гибридов 
отцовские и материнские хромозомы конъюгируют друг с другом и затем 
. распределяются по различным гаметам (рис. 91 Г), и обратно, ‘если нет 
менделистической наследственности, то конъюгации нет, и в гаметах наблю- 
дается диплоидное число хромозом (рис. 91 П). В действительности, у гиб- 
ридов Руваега, как у гибридов Взюпштае по Донвастеру (10), имеет место 


® ь 
Сомати-  Стадая  Редук- 
Сперма- ческая конъю- ционное 
Яйцо. тозоид. клетка. гации. деление. Гаметы. 





Рис. 91. Схема отношений хромозом: Г — при альтернативной 
васледственности, [Г — при постоянно-промежуточной наслед- 
ствениости, ПП] — при комбинации обоих типов. —Из Федерлея. 


частью конъюгация хромозом, частью отсутствие ее: меньшая часть этих 
элементов конъюгируют друг с другом, а у большей части их этой конъю- 
тации нет (рие. 91 Ш). Отсюда мы можем заключить, что свойства, заклю- 
ченные в первой группе хромозом, наследуются по Менделю, а предотав- 
ленные остальными хромозами — как-нибудь иначе, скорее всего по типу 
постоянно-промежуточной наследственности. Таким образом, здесь цитоло- 
гические отношения косвенно подтверждают существование последнего из 
случаев, намеченных Плате, т.-е. комбинации менделистической наследствен- 
ности с постоянно-промежуточной. 

Взгляды Плате и Федерлея нашли себе некоторое подтверждение 
в трех работах, которые также констатируют возможность смешанной 
наследственности— частью по законам Менделя, частью по типу постоянно- 
промежуточной наследственности. Сюда относится, во-первых, исследование 
Есенко (24) над гибридами пшеницы и ржи, в потомстве которых по отно- 
шению к одним особенностям наблюдается расщепление, по отношению 





к другим, как думает автор, не исключена возможность постоянно-про- 
межуточной наследственности. Другой подобной же работой является -опи- 
савие гибридов бизона, зубра и коровы, принадлежащее Иванову и автору 
этой книги (26). По отношению к большинству особенностей этих габридов 
никакого расщепления подметить не удается, но некоторые признаки насле- 
дуются здесь как будто по типу альтернативной наследственности. То же 
самое наблюдается и в черепах этих форм (40). 

Однако во всех этих работах — сказать правду, — без каких-либо доста- 
точных оснований фигурировало` представление о постоянно-промежуточной . 
наследственности во всех тех случаях, где нет настоящего менделисти- 
ческого расщепления. На самом деле здесь все отношения носят несколько 
иной — более сложный — характер, что удалось выяснить в последние годы 
при изучении видовых гибридов у злаков. о 

Среди последних, как и среди некоторых других растений, распро- 
странено явление так называемой полиплоидности, сущность которого. 
сводится к тому, что если мы обозначим число хромозом в соматических. 
клетках какой-нибудь одной формы (диплоидное), как 20, 20 у других 
(полиплоидных) форм наблюдаются числа хромозом, кратные п, т.-е. Зп, 
41 ит. д.! В частности среди видов рода. пшеницы (ТгИсит), как пока- 
зали исследования Сакамуры (1918) и Николаевой (1922), наименьшее: 
число хромозом в соматических клетках свойственно однозернянкам (Т. топо- 
соссит), у которых их 14 (п=7); у Т. Фсоссит, Фагот, багейдота и роотсот.. 
объединяемых теперь нередко в группу твердых пшениц, хромозом уже: 
28 (41), а у мягких пшениц (Т. ушеаге, сотрасбита и Зрейа) даже 42 (бп). 

Мы упоминали уже про исследования Сакса и Кихары о постепенном 
исчезновении конъюгации хромозом при переходе от гибридов между мягкими 
и твердыми пшеницами к гибридам между пшеницей и АесЦорз и пшеницей 
и рожью. Так же обстоит дело и с плодовитостью этих гибридов. В част- 
ности по отношению к гибридам в пределах рода Тгисота Сакс (47, Г) показал. 
что здесь вполне плодовиты только помеси между формами с одинаковым 
числом хромозом (например, гибриды между Тг. ущоаге и Т. Зрейа, между 
Т. Чагот и Т. роомсит и т. д.), & при скрещивании твердых и мягких. 
пшениц друг с другом или однозернянок с твердыми и мягкими пшевицами 
наблюдается частичное бесплодие в результате или числовых неправиль- 
ностей при распределении хромозом или специфического отношения исходных 
хромозом друг к другу (47, П). Дальнейшие исследования Сакса (48) и 
Кихары (28) показали, что, начиная с ЕР таких гибридов, у них уста- 
навливается определенная связь между плодовитостью и числом хромозом: 
у гибридов, например, между мягкой и твердой пшеницей наиболее плодо- 
виты те формы из Ё5, № и Е,, у которых чиело хромозом близко или к типу 


' О полиплоидности см. сводку Гэтса (15). Рекордными в этом отношении являются 
различные виды Воза, которые согласно Тэкгольму (1920—22), & также Блэкбёрну 
и Гаррисону (1921, 24) представляют собою ряд форм строения 20, 31, 41, бп, бп. 
и 8п при п=7. Нечто подобное наблюдается у Китех, СБгузап ети и др. В жавотвом 
царстве подобные случаи гораздо реже (известны у Азсаг!в. ЕсЪа$ и Аг(епиа). 
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твердой пшеницы (28, 29) или к типу мягкой пшеницы (41, 42), а формы 
© промежуточным числом хромозом (30 —40) по большей части бесплодны 
и быстро вымирают. Томпеон (54) исследовал внешний вид подобных 
гибридов и убедился, что формы с 28, 29 хромозомами воспроизводят при 
этом тип твердой пшеницы, формы с 41, 42 хромозомами — тип мягкой, 
а по большей части бесплодные формы с 30—40 хромозомами носят проме- 
жуточный хараевтер. 

Так как последние быстро вымирают веледствие несовместимости при- 
знаков и хромозом твердых и мягких пшениц друг с другом, то идея 
создания постоянной формы из последних столь же мало обещает успеха, 
как попытка «собрать автомобиль из различных частей двух сломанных 
автомобилей различных систем—Форда и Студбэкера». Еще менее шансов 
за то, что можно создать что-либо постоянное путем гибрицизации пред- 
ставителей различных рядов, как пшеница и рожь, или пшеница и Аев1- 
орз. 

Совершенно те же отношения наблюдали Вавилов и “Якушкина (58) 
при изучении скрещиваний особой формы твердых пшенип — Тесию рег- 
сит с другими видами пшениц. При скрещивании ее с другими твердыми 
пшеницами с тем же числом хромозом наблюдалась полная плодовитость 
и типичное менделистическое расщепление. Напротив, у гибридов между 
Тиисот рег&сиш и мягкими пшеницами последнего подметить не удавалось 
и, напротив, имела место дисгармония в сочетании признаков, образование 
уродств и резкое многообразие, вызываемое выпадением многих переходных 
сочетаний в силу нежизненности подобных форм. 

Вавилов, основываясь на подобных данных, считает, что при видовой 
гибридизации наблюдаются два типа расщепления: один — менделевский, 
характерный для более близких видов, другой — при скрещивании более 
: далеких видов, характеризующийся проявлением бесплодия в разной сте- 
пени, дисгармонией и неосуществлением многих сочетаний кроме нескольких 
постоянных, близких к исходным типам. Так как впервые эти своеобразные 
отношения при видовой гибридизации наблюдал современник Менделя 
французский ботаник Нодэн (37), давший им названне «беспорядочной 
изменчивости» или «сумасшедшего расщепления», то этот тип расщепления 
Вавилов предлатает назвать типом Нодэна. ! 

Против установления подобного типа наследовання едва ли могут 
быть сделаны какие-либо возражения, и, напротив, термин этот очень удачно 
характеризует отношения, наблюдающиеся у гибридов между более дале- 
кими видами. Однако можно ли поставить этот тип Нодэна на одну:доску 
с типом Менделя в качестве двух равноценных друг другу случаев? Не 
забудем, что он встречается только там, где нет в сущности и правильной 


‚ Нодэн работал почти одновременно с Менделем и весьма близко подошел к уста- 
новленным последним законностям. Однако сообразно с общим направлением исследо- 
вания того времени Нодэн обращал главное внимание на скрещивание видов, а не разно 
видностей, что и помешало ему правильно учесть наблюдающиеся при расщеплении 
числовые отношения. ' 
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наследственности, раз по меньшей мере половина получающихся особей 
бесплодна. Не правильнее ли поэтому признать, что в подобных случаях 
происходит просто резкое уклонение от нормальной менделистической наелед- 
ственности благодаря ряду неправильностей цитологического характера при 
встрече очень различных гамет? А если это так, то о типе Нодэна можно 
говорить лишь постольку, поскольку мы говорим, например, о типе куку- 
рузы или типе энотеры (см. дальше), и во всяком случае в нем нельзя 
видеть что-то противоположное нормальной менделистической наследствен- 
ности. Подобная точка зрения лично нам кажется более правильной и более 
отвечающей существующим отношениям. 

Итак, вопреки прежним утверждениям, будто суще- 
ствует несколько различных типов наследственности, мы 
можем принять в настоящее время только один, сводимый 
прежде всего к тому основному закону, который открыт 
в свое время Мендель. Эта наследственность, которую при желании 
можно назвать “менделистической или альтернативной, имеет место при 
скрещивании рас, разновидностей и даже различных видов. Однако 
в потомстве последних правильное расщепление наблюдается лишь в том 
случае, когда они довольно близки друг к другу прежде всего по _харав- 
теру их хромозом. По мере удаления видов друг от друга, при 
соединении их половых клеток наблюдаются все большие 
и большие неправильности, и это ведет одновременно 
к бесплодию получающихся гибридов и к отсутствию у их 
потомков расщепления. Однако при этом отнюдь не воз- 
никает какого-либо особого типа наследственности, 
& создаются лишь различные отклонения от нормального. 
хода наследования, которые при желании можно рассма-. 
тривать как особый подтип Нодэна. 

До сих пор мы ничего не говорили о скрещивании различных пред- 
ставителей рода Оепойшега, к которому относится знаменитая Оепошфега 
ГатагсЮапа, послужившая де-Фризу главным объектом для построения его 
мутационной теории. Между тем скрещивания энотер вастолько, 
своеобразны, что Гросс, например, энергично отстаивавший существование 
промежуточной наследственности в качестве особого типа (Зайх-Тураз), 
отличного от менделистической наследственности (Р1зит-Туруз и (еа-Турчз), 
различал еще особый тип наследственности — у энотер (Оепофега-Турчз). 
Для последнего, по его мнению, характерно расщепление не в Е, ав Е, 
при чем в дальнейшем гибриды остаются постоянными (17). 

Действительно, занявшись этим вопросом, де-Фриз еще в 1903 году 
(56) установил, что скрещивание как энотеры Ламарка с каким-либо из ее 
мутантов, так и этих мутантов друг с другом приводит к появлению еще в Е, 
нескольких форм. Если скрещиваются Оепо!фега Гатагсюапа и мутант, 
то Е, диморфно и распадается на 2 родительских типа; если скрещиваются. 


2 мутанта, то оно триморфно, и в нем появляются оба мутанта и типичная 
Оепофега ГатагсКапа. 
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В своем позднейшем произведении о групповом видообразовании (57) 
де-Фриз описал еще более подробно все скрещивания мутантов друг © другом. 
и с исходной формой, разбив их на 4 группы. К первой по де-Фризу 
относится мутация #1а5, дающая при скрещивании с другими формами не 
расшепляющихся постоянно-промежуточных гибридов; ко второй группе он 
относит Оеп. Бгеу1 уз, которая при скрещивании дает всегда типичную. 
картину менделистического расщепления, являясь чисто рецессивной формой; 
наконец, к третьей и четвертой . группе относятся все остальные мутации. 
Все они обнаруживают описанное выше расщепление в Е, и постоянство 
возникших при этом форм в Е, и следующих» поколениях, но у одних 
(третья группа) к этому примешивается мендёлистическое расщепление, 
а у других (четвертая группа) его совершенно нет. 

Столь же своеобразно по де-Фризу протекает и процесс скрещивания 
Оепо{фега Гатагскапа с близкими к ней видами — Оеп. Ыепп!з, шигсава, 
Нооскем и др. И здесь происходит обычно расщепление уже`в Е, и поя- 
вляются два совершенно новых типа, обозначаемых де-Фризом как Оепофега 
БуБла 1аеа и Оеповега вуБмЧа уеайла. Из этих форм или «двойников», 
как иногда их называют, |аеа ближе к Оеп. ГатагсКапа, уеаипа же, 
напротив, больше напоминает другой скрещивающийся вид, при чем 
в дальнейшем эти формы оказываются также довольно постоянными. 

Еще оригинальнее оказались скрещивания других видов того же рода. 
Так, при скрещивании Оепофега тогсаа и Оеп. Ыепп!з реципрокные 
скрещивания довольно различны и получающиеся гибриды более напоминают. 
тот вид, с которого была взята пыльца, т.-е. 


©. © 
ВЖМ....... ближе к М 
МХВ. ...... ближе к В. 


Если же скрестить двух таких обратных гибридов друг © другом и получить. 
двойных реципрокных гибридов, как их называют, то последние почти не 
отличаются от основных исходных форм, при чем 


МВ Х ВМ =Ми 
ВМ х МВ =В 


(первая буква обозначает мать, вторая отца). Таким образом, здесь имеет 
место гетерогамия, т.-е. передача потомству мужскими и женскими клетками 
различных особенностей. 

Эти своеобразные отношения и вообще вопрос о скрещиваниях у энотер 
вызвал целую литературу, по которой имеется теперь превосходная сводка 
Леманна (30). Однако в настоящее время этот запутаннейший вопрос 
получил неожиданное и притом довольно простое решение благодаря .поя- 
влению в 1917 году чрезвычайно важной работы Реннера (44). 

Реннер исходит при этом из известного еще до его исследований 
факта, что около половины семян у Оепофега ГатагсЮапа и близких к ней 

















формы оказываются бесплодными. Это, & также и ряд произведенных им 
опытов привели его к заключению, что и энотера Ламарка, и другие близкие 
к ней виды являются «постоянными гибридами», но совершенно особого 
рода, благодаря тому, что их наследственные свойства прочно сгруппированы 
в два комплекса факторов, каждый из которых также прочно сцеплен со 
свойственным ему летальным фактором. В частности у Оепо\фега ГатагсКапа 
эти два комплекса Реннер обозначает, как «у@ап$» И «ваидепз», и считает, 
что все энотеры Ламарка всегда гетерозиготны в этом отношении или, как 
он выражается, комплексно-гетерозиготны, являясь формами строения уе]ап5Ж 
Жвац4епз. Если бы эти Вомплексы не были связаны с летальными факто- 
рами, мы могли бы ждать при размножении энотеры Ламарка расщепления 
в отношении 
1] уе. -- 2 уе]. зад. --1 саид. 


Такое расщепление в действительности и происходит, но ему отвечает такое 
же расщепление’ летальных факторов 


ИИ ПП 


и двойная порция каждого из них убивает два крайних типа, т.-е. гомо. 
зиготных уе]ап$ и заидепз, и остаются лишь «перманентные бастарды», или 
«комплексно-гетерозиготные» формы среднего типа. 

Совершенно подобным же образом Реннер принимает у других видов рода, 
Оепофега наличность иных комплексов: для Оеп. пиг!сайа—г1зепз и сигуапз, 
для Оеп. Мепп1$—а\Ысао$ и горепз и т. д., при чем каждый из этих видов 
является всегда такой же комплексной гетерозиготой, как и Оепофега 
ГаграгсК1апа. — На почве ‘этой комплексной теории Реннера все случаи 
<крещивания у энотер вплоть до самых сложных получают довольно простое 
объяснение, на деталях которого мы можем здесь уже це останавливаться. 

Нужно ли после этого допускать для скрещиваний у энотер какой- 
то особый тип наследственности, как это казалось необходимым Гроссу? 
Конечно, нет, ибо хотя наследственные комплексы у видов этого рода, очень 
своеобразны,: именно в силу отсутствия перегруппировок генов в них [38 
что Лотси и назвал энотер ядерными химерами (32)], но все же здесь нет 
ничего по существу отличного от других случаев скрещиваний. 

Таким образом, и разбор скрещиваний у энотер только подтверждает 
справедливость сделанного нами выше заключения о существовании единого 
{если угодно, менделистического) типа наследования всех прирожденных 
свойств. 

Итак, казалось бы, самое понятие постоянно-промежуточной наслед- 
ственности должно быть окончательно сдано в архив. Однако это все же 
не совсем так, и возможны— правда, очень редкие случаи, когда от скрещи- 
вания двух видов получается промежуточный, постоянный и плодовитый 
гибрид. С явлением подобного рода недавно столкнулись Клауссен и Гуд- 
спид (7). 

Дело шло при этом о скрещивании двух видов табака—М№соНапа э- 
ипоза и М. (аЪасит, которые имеют различное число хромозом: гаплоидное 
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число их для первого вида равно 12, для второго —24. Клауссен и Гудепид 
получили в Е, только два растения, одно из которых было совершенно бес- 
плодно, другое, напротив, плодовито. Последнее дало ряд растений Е», 
совершенно не отличавшихся от Е,, при чем исследование материнских 
клеток пыльцы обнаружило в них 36 бивалентных хромозом. Отсюда авторы 
делают вывод, что, очевидно, тогда как бесплодное растение Е, имело, как 
это обычно бывает, только 36 хромозом (12 от М. &Тойпова и 24 от М. {аБа- 
сита), Илодовитый экземпляр возник благодаря удвоению каждой из этих 
хромозом, чем обеспечилась возможность нормальной конъюгации и отсутствие 
расщепления в следующих поколениях. 

Нельзя не отметить, что на подобную возможность указал еще в 1917 году 
в одной из своих работ Винге (61), считавший, что этим путем скорее всего 
и возникали различные случаи полиплоидности в растительном царстве. 
Наблюдения Клауссена и Гуденида дают этой гипотезе Винге сильнейшее 
подтверждение. 

Излишне особенно подчеркивать, однако, что подобные случаи являются 
гораздо более сходными со случаями мутаций, чем с тем, что понимали 
раньше под именем постоянно-промежуточной наследственности. Хотя при 
этом и получается в сущности тот же результат, как если бы, действи- 
тельно, существовала последняя, но уже самая исключительность подобных 
случаев говорит за то, что постоянно-промежуточной наследственности 
в качестве особого типа наследования в нормальных условиях все же не 
существует. 


Наследственность. 15 


ГЛАВА Х. 


Наследственность у человека. 


Генеалогический метод.— Метод подсчета по братьям и сестрам.— Наследование цвета 

кожи, волос, глаз и других нормальных особенностей — Наследование. болезней и пато- 

логических уклонений от нормы.— Болезни доминантные, рецессивные и ограниченные 
я полом.— Евгеника. 


Явления наследственности у человека заслуживают выделения в 060- 
бую главу не только по тому интересу и значению, которые они имеют 
для нас, но и в виду того, что для изучения их приходится пользоваться 
уже особыми приемами. Основной метод современного учения о наслед- 
ственности — экспериментальный — здесь, конечно, не применим и его заме- 
няют другие: статистический и генеалогический. 

Что касается до статистических приемов исследования, то мы гово- 
рили уже о них в главе Ш. Незаменимые при изучении явлений измен- 
чивости, эти приемы оказываются мало пригодными для установления зако- 
нов наследственности, благодаря чему они дают очень немного и при 
изучении наследственности у человека. Самое большее, что можно устанмо- 
ВИТЬ этим путем, это — что та, или иная особенность является наследственной, 
но выяснение механизма ее передачи остается для статистического метода 
исследования обыкновенно недоступным. 

Гораздо больше может дать в этом отношении метод генеалоги- 
ческий, состоящий в установлении наследования тех или иных особен- 
ностей в пределах одной какой-нибудь фамилии или вообще среди ряда 
лиц, связанных кровным родством, при чем здесь приходится пользоваться 
обычными приемами генеалогического исследования: изучением биографий 
и других документов, собиранием сведений о родственниках данного лнца, 
по восходящей и боковым линиям и пр. Позволительно сомневаться, чтобы 
и с помощью генеалогического метода можно было открыть неизвестные 
до сих пор законы наследственности. Однако, раз последние уже устано- 
влены (экспериментальным путем на других организмах), мы можем про- 
верить с помощью генеалогического метода степень их приложимости к чело- 
веку и выяснить, как в каждом данном случае наследуется та или иная 
особенность. 

При помощи генеалогического метода возможно как исследование 
каким-нибудь одним лицом наследственности в пределах одного семейства, 
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так и планомерное собирание целого ряда фактов подобного характера, 
относящихся к различным семействам, что, конечно, выполнимо лишь при 
коллективном труде целого ряда исследователей. В качестве примера 
работ первого рода можно указать на монографии Иоргера (29) о преступ- 
ной фамилии Зеро, Штромайера (50) о лредках баварского короля Люд- 
вига, П, Гэккера (24) о фамильном типе Габебургов, Годдарда о дефектив- 
ной семье Калликак (22), Сименса о семье изобретателей Сименсов (48). 
Коллективной работой в этом направлении заняты члены Евгенической 
Лаборатории Ф. Гальтона в Лондоне; последней предпринято под редак- 
цией Пирсона издание «Сокровищница человеческой наследственности» (51), 
в котором собран ряд родословных о наследовании, главным образом, пато- 
логических случаев из всей медицинской литературы. Еще шире поста- 
влена работа в американском Бюро по Евгенике (Еосеп!с$ Весог4 О#йсе), 
которое имеет громадный штат сотрудников (последними чаще всего 
являются лица женского пола с медицинским образованием), посещающих 
родственников больного и устанавливающих его родословную, & также 
собирающих сведения о наследственности в пределах того или иного семей- 
ства. Это Бюро, во главе которого стоят Дэвенпорт и Лафлин, издает спе- 
циальные бюллетени (3). Такого же рода учреждения возникают теперь 
и в других странах; имеются они и у нас в СССР. 


Чрезвычайно важным препятствием при работе с помощью генеало- 
гического метода является малое число детей, свойственное теперь многим 
семьям. Если в семье имеется, например, 10—12 детей, то подметить 
в ней нормальное расщепление в отношении 3:1 еще можно, но в семье 
с 2—3 детьми это является почти невыполнимой задачей. При суммиро- 
вании данных о нескольких таких семьях мы пропустим, конечно, все те, 
где рецессивные формы случайно не родились, и благодаря этому получим 
меньшую цифру для доминантных форм, чем та, которая имеет место в дей- 
ствительности. 

Если рецессивная форма приходится в среднем на три доминантных, 
то, согласно теории вероятностей, если все семьи состоят из 2 детей, оба 
ребенка являются рецессивными в 1 из 16 таких семей, один ребенок — 
в 6 из 16 и оба ребенка имеют доминирующую особенность в 9 из 16 се- 
мейств, или на буквах распределение доминантных и рецессивных форм 
при этом таково: 


128 45 618910 п 12 в и ь 16 
ВВК’ 
вр 


Очевидно, имея дело с таким материалом, мы предположим, что рас- 
щепление происходит лишь в первых 7 семьях, и, подечитав в них число 
доминантов и рецессивов, получим отношение 6 0:8 В вместо истинного 
240:8В=3:1. 

Для избежания подобных ошибок Вейнбергом (52, 53) предложен 
чрезвычайно остроумный способ, носящий название метода подсчета 


ея 
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по братьям и сестрам (по-немецки Сбезсвул5{егте!фоде). Так как, как 
видно по приведенному выше примеру, определить число доминантных форм, 
связанных расщеплением с рецессивными, бывает затруднительно, то лучше 
основываться не на самих рецессивах, а на их братьях 
и сестрах, среди которых расщепление носит всегда тот же характер. 

Обратимся к нашему теоретическому примеру 16 семей из 2 детей 
каждая. В семье М 1 оба ребенка имеют рецессивяую особенность, каждый 
является братом или сестрой другого; значит, в этой семье братья и сестры 
представлены только 2 В. В семьях ММ 2 — 1 по одному рецессивному и одному 
доминантному ребенку, последний является братом или сестрой рецессивной 
формы: значит, в этих семьях братья и сестры представляют из себя 6 О. 
Семьи ММ 8 —16 не имеют детей с рецессивными особенностями: значит, они 
в счет не идут. Итого получаем для братьев и сестер рецессивных форм 
отношение 60:2К —=3:1, вполне точно совпадающее с истинным. 

Возьмем другой, уже реальный прамер из числа приводимых Вейнбер- 
гом. В 9 шведеких семьях, с различным числом детей в каждой, наблюда- 
лось 37 здоровых детей и 17 больных эпилепсией. Предполагая, что это 
страдание носит рецессивный характер, мы не получаем, однако, отноше- 
ния 3 здоровых : 1 больной. Но вот, что дает разработка этих данных 
методом Вейнберга: 













Общее Число братьев 













№ Число | “610 число (и сестер рецес- 

рецесси- | братьев и |сивов с рецес- 

семьи. | детей. | зов. сестер ([сивным же при- 
рецессивов. знаком. 
1 6 3 3$8.5=15*| 38.-2=6 
2 8 1 1. 7= 1.0=0 
3 6 2 2.5=10 2. 1=2 
4 9 3 3 . 8=24 3. 2—=6 
5 9 1 1. 8= 1. 0=0 
6 5 2 2. 4= 2 - 1=а 
Ч 6 2 2 -5=10 2. 1=2 
8 4 2 2. 3= 6 2. 1=2 
9 1 1 1.0= 0 1.0=0 

20 


Итак, всего у рецессивных форм (т.-е. у эпилептиков) в этих 9 семей- 
ствах 88 братьев и сестер, из которых 20 тоже являются рецессивами. 
Получается отношение 68 0:208, уже довольно близкое к отношению 3 : 1. 

Заметим, что метод подсчета по братьям и сестрам имеет за себя 
не только солидные теоретические предпосылки, данные в его работах 
Вейнбергом, но и чисто опытную проверку. Юст (32) проверил его на потом- 
стве 20 пар ОгозорЬШа теаповазег и получил всюду хорошее совпадение 


ГЛ. Х. — НАСЛЕДСТВЕННОСТЬ У ЧЕЛОВЕКА. 229 


с истинными отношениями. Вот почему метод Вейнберга можно смело 
рекомендовать для разработки данных, относящихся к вопросам наслед- 
ственности у человека. 

В нашу задачу отнюдь не входит изложение хотя бы в кратких чер- 
тах всего того, что уже установлено относительно наследственности у чело- 
века. Мы остановимся здесь лишь на нескольких наиболее интересных 
примерах, чтобы показать, что и человек следует тем же законам, сущность 
которых была выяснена уже раньше. Для читателя же, желающего более 
подробно познакомиться с этой областью, особенно с данными о наслед- 
ственности патологических особенностей, мы можем указать сводки Грубера, 
и Рюдина (23), Дэвенпорта (9), Плате (44), Баура, Фишера и Ленца (1), 
Сименса (49) и переведенную и на русский язык книгу Гэтса (21). Хоро- 
шим практическим пособием к исследованию патологической наследствен- 
ности у человека является книга Кронтовекого (35). 

Из нормальных особенностей человека изучено лучше других 
наследование цвета кожи, волос и глаз; формы волос, а также некоторых 
других признаков. Особенно интересны данные относительно наследования 
цвета кожи, которое, по Гальтону, является типичным примером проме- 
жуточной наследственности, так как у помесей белой и черной расы — 
мулатов — цвет кожи промежуточный, и его тон всегда отвечает количеству 
белой и черной крови у данного лица. Последнее утверждение долго 
не вызывало особенных сомнений, пока Дэвенпорт в своих двух исследова- 
ниях по этому вопросу (8, 10) не доказал его полной ошибочности. 

Как показали специальные исследования, в коже человека имеются 
четыре пигмента: черный, красный, желтый и белый, процентное содержа- 
ние которых может быть легко определено при помощи довольно простого 
прибора (цветной круг, различные секторы которого можно уменьшать 
и увеличивать). В результате такого определения получают формулу цвета 
кожи данного лица, например, М 8 В 50 У 9 М 33, которая гласит, что 
здесь имеется 8°/, черного пигмента, 50%/, красного, 9%/, желтого, 33%/ 
белого и т. п. 

При исследовании кожи белых, негров и их помесей (мулатов) коли- 
чество красного и желтого пигмента не представляет особенного интереса, 
и дело сводится здесь к содержанию белого и, главным образом, черного 
пигмента. У белых последнего имеется 0 — 7%/,, во всяком случае не выше 
10%/, у самых темных брюнетов, у негров от 37 до 78. Мулаты первого 
поколения, происходящие непосредственно от белого и негра, как показали 
исследования Дэвенпорта, имеют в коже 20 — 49°/, черного пигмента, в сред- 
нем около 359/., т.-е. носят промежуточный характер. 

Что касается до второго поколения мулатов, то оказалось, что оно 
в действительности не является таким однотипным, как это принималось 
раньше, и даже в пределах одной семьи замечаются некоторые колебания 
в цвете детей. Исследовав в этом отношении довольно большое число лиц, 
Дэвенпорт построил .для изображения содержания в их коже черного пиг- 
мента следующую кривую (рис. 92), в которой замечается несколько вер- 
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шйн. Подобные многовершинные кривые в некоторых случаях (хотя отнюдь 
не всегда,) свидетельствуют о содержании в пределах одного фенотипа, несколь- 
ких генотипов, и это позволило Дэвенпорту принять, что здесь имело место 
расщепление, и построить для объяснения наследования черного пигмента, 
особую гипотезу. Согласно последней, количество этого пигмента зависит 
от двух однозначных факторов, при чем появление каждого из них увели- 
чивает процентное содержание пигмента в коже. Если 

' В гамете нет ни одного из этих факторов (ааЪЪ), чер- 


| ного пигмента меньше 9%/, как у белых. Появление 
только одного фактора (АаБЪ или ааВЬ) увеличивает 
содержание пигмента до 10 —25%/,. двух факторов 
(АаВЬ или ААБЬ или ааВВ) до 26 — 40%/., трех фахто- 
ров (ААВЬ нли АаВВ) до 41 —55'/, и четырех (ААВВ) 
| до 56 —18%/,. Понятно, что скрещивание белого и чер- 
ного дает чаще всего в Е, 26 —40°/, черного пигмента, 
| (АаВЬ), во втором же поколении замечается ряд различ- 
ных форм (отчего мы и получаем кривую © несколь- 
Ц 


кими вершинами), благодаря происходящему здесь 
дигибридному расщеплению. Гипотеза эта была про- 
верена Дэвенпортом на отдельных случаях, и эта вро- 
верка доказала ее полную справедливость. Таким 
' образом, цвет кожи человека отнюдь не относится 
к случаям промежуточной паследственности, а пред- 
| ставляет пример более сложного менделирования, когда 
имеется несколько однозначных факторов. 
Цвету кожи обыкновенно отвечает (находится 
| м | с ними в коррелятивной связи) цвет волос. Отно- 
| 
УВВ 





| сительно наследования этой особенности мы имели: 
до сих пор некоторые данные, главным образом, из 
ое ьа работ Г. и Ч. Дэвенпорт (7) и Гольмса и Лумиса (27), 
Рис. 92. Вариацион- ХОТЯ этот вопрос был выяснен ими менее, чем насле- 
ная кривая содержа- тование черного пигмента в коже.! — Повидимому, 
ния черного пигмента, 
во втором поколении В ВОЛОСах дело идет о двух пигментах: желтом (или 
мулатов. — Из Дэвен-  красновато-желтом) и буром, при чем первый является 
вы рецессивным или гипостатичным по отношению ко 
второму. Благодаря этому от темноволосых родителей зачастую рожда- 
ются дети со светлыми волосами (рыжие, блондины), обратное же или 
совсем не имеет места, или встречается очень редко и зависит от каких-то 
особых причин. Плате в своей книге о наследственности (44) на основа- 
нии этих данных должен был принять здесь, кроме факторов желтого цвета (С) 
и бурого цвета (В), еще присутствие трех пар однозначных факторов интен- 
сивности (0,0’,0”), которые усиливают эти цвета до золотистого и черного. 


1 Большим затруднением здесь является ве только существование ряда переходов 
от одного цвета к другому, но и изменение у многих лиц цвета их волос с возрастом. 
Последнее имеет место, впрочем, и у других организмов (например, у лошадей). 
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По мнению Фишера (1), в окраске волос у человекз наблюдается два 
параллельных ряда к черному: один начинается со светло-желтого цвета, 
и идет через золотисто-белокурый, золотисто-бурый и бурый, а другой начи- 
нается с серебристо-серого цвета и идет через пепельно-серый и темно- 
серый; оба заканчиваются черным цветом. По его мнению, это объясняется 
присутствием основного фактора образования пигмента плюс ряд факторов 
для первого («бурого») ряда и ряд факторов для второго (или «серого») ряда. 

С подобной точкой зрения гармонируют и те данные, которые были 
получены нами с Лепивым (42). Мы различали 4 главных окраски волос: 
светлую (блондины), красную (рыжие), каштановую (шатены) и черную 
(брюнеты). Последняя появляется в случае присутствия в гомозиготном 
или гетерозиготном виде двух факторов темного цвета Ви С; если имеется 
налицо лишь один из этих факторов, возникает каштановая окраска, а при 
их полном отсутствии светлая или рыжая. Таким образом, формулы глав- 
ных типов окраски волос таковы: 


рыжие и блондины. . се; 
(1) ВЬсс или ВВсс 
°^[ (2) Бе или 5ЪСС; 
брюнеты. ...... ВБСс, или ВВСс, или ВЬСС, или ВВСС. 


шатены... 


Кроме того, здесь участвует фактор А, присутствующий у блондинов 
и один или несколько факторов интенсивности О.— Словом, что наследо- 
вание цвета волос у человека совершается по законам менделистической 
наследственности, не может возбуждать никаких сомнений. 

То же самое приходится повторить и про цвет глаз, который еще 
Гальтон избрал примером его «исключительной» наследственности. Относи- 
тельно этой особенности мы имели прежде данные также Г. и Ч. Дэвен- 
порт (5), Гольмса и Лумиса (27) п особенно Герста (28). Последний делит 
Все глаза ‘на две категории: у одних пигмент имеется лишь во внутреннем 
слое радужины (115), наружный же слой ее лишен всякого пигмента — 
таковы голубые и голубовато-серые глаза; у других пигмент заложен 
в обоих слоях радужины — таковы все более темные глаза. В зависимости 
от количества последнего, а также от того, имеют ли глаза в наружном 
слое радужины желтый или бурый пигмент, возникают все переходы от темно- 
бурого (черного) цвета до зеленого. Первый тип можно назвать простым, 
Второй двойным. 

Из наблюдений Герста и Дэвенпортов ясно вытекает, что двойная 
окраска глаз доминирует над простой, при чем в Е. имеет место простое 
моногибридное расщепление. Благодаря этому родители с голубыми глазами 
могут дать только подобное им потомство, что в действительности всегда 
и наблюдается. Напротив, от родителей с темными (двойными в смысле 
окраски) глазами получаются в одних случаях дети только с такими же 
глазами (если оба родителя гомозиготны в смысле двойной окраски их глаз 
или гетерозиготен только один), в других же и темноглазые и голубоглазые 
(если имеет место гетерозиготность родителей). Что вроисходит при скре- 
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щивании лица, имеющего темвые глаза (гомозитотнего или гетерозиготного), 
с лицом, имеющим голубые глаза, легко может быть выведено читателем 
без особых пояснений. 

Плате (44) допускает здесь. как и для цвета волос, два фактора-воз- 
будителя известных цветов, (С — желтого и В— бурого, и еще два однозналч- 
ных фактора интенсивности О) и 0’. По его мнению, человек с голубыми 
глазами будет эЪ94’, с серыми СЬЗа’, с карими СВОд’ и с черными—СВОГ’. 

Однако за последнее время появились новые исследования, согласно 
которым, во-первых, возможно рождение от двух голубоглазых особей ребенка 
с темными глазами, и, во-вторых, будто бы при наследовании некоторых 
цветов глаз есть связь с полом [(Винге (55)]. 

Проверка этого вопроса на довольно большом материале мною и Лепи- 
ным (42) показала, что цвет глаз у человека зависит по крайней мере 
от 4 факторов. Из них фактор А вызывает развитие желтого пигмента, 
чем вызываются оттевки голубого и ‚серого цвета; фактор или, вернее, 
факторы В являются факторами интенсивности; фактор В вызывает разви- 
тие серого цвета и не зависит от О; фактор С обусловливает карий и чер- 
ный цвет, но лишь в присутствии О. Таким образом, по нашему мнению, 
формулы цвета глаз таковы: 


голубой...... Бсса или сер; 
ВБес@ или ВЬсср, 
серый ......) ВВсса или ВВесо, 
или, наконеп, (с499; 
ЪБСер, или ВЬСсО, или ВВСе), 


карий и черный. . ЪЬССр, или ВЬССО, или ВВССО. 


Отсюда ясно, что голубоглазые особи производят лишь себе подобных, 
особи с серыми глазами обычно лишь сероглазых же и гслубоглазых, но иногда, 
если скрещивается сероглазая особь строения Сс44 с сероглазой или голубо- 
глазой строения сс0Я или сс ОБ, от них могут рождаться и дети с карими 
глазами (Сс04), что и бывает иногда в действительности.— Для принятия 
же ограниченной полом наследственности при наследозавии цвета глаз 
(равно как и волос) у нас не нашлось достаточно оснований. 

Чтобы покончить с явлениями окраски, отметим еще, что у человека 
возможны случаи альбинизма, выражающиеся в белом цвете кожи (что 
особенно бросается в глаза у негров) и волос, а также в полном отсутствии 
глазного пигмента (в том числе и в пигментном слое 1418, где он имеется 
в голубых глазах), отчего такие глаза становятся красными. Исследования 
Г. и Ч. Дэвенпорт (8) и Пирсона с его сотрудниками (41) показали, что, 
как и веюду в животном царстве, альбинизм и здесь рецессивен и расще- 
пление во втором поколении имеет простой моногибридный характер. 

Прекрасный пример наследовавия по законам менделистической наслед- 
ственности особенностей формы у человека мы имеем в наследовании формы 
волос. Как показали Г. и Ч. Дэвенпорт (6), из двух типов волос, пря- 
мого и спирально закрученного, доминирует последний, при Чем в дальней- 
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шем имеет место простое моногибридное расщепление. Спирально закру- 
ченные волосы могут быть типично-курчавыми или просто-волнистыми, 
но отношения этих двух подтипов друг к другу не вполне’ ясны: по Дэвен- 
порту, волнистые волосы присущи по большей части гетерозиготным особям, 
происшедшим от скрещивания лиц с прямыми и курчавыми волосами, 
по мнению же Фишера (1), здесь вообще замешаны 2 пары факторов, так 
что форма со спирально закрученными волосами будет С(С5$, а с совет- 
шенно прямыми — сс$5. 

Рост человека представляет, как и все подобные количественные 
признаки, уже довольно сложное в смысле его наследственности свойство. 
На основании исследования чрезвычайно большого материала, Дэвенпорт (12) 
показал, что здесь участвует целый ряд однозначных факторов роста, при 
чем, что наиболее интересно, здесь дело идет не об увеличении числа, 
их у наиболее высоких людей, а напротив, об уменьшении, т.-е. высокий 
человек наиболее беден этими факторами, которые действуют на величину 
роста чисто задерживающим образом. Если стоять на точке зрения гипо- 
тезы присутствия-отсутетвия, то можно сказать, что все признаки, харак- 
теризующие наиболее высоко стоящую из белых рас —так называемую. 
северную расу — белый цвет кожи, светлый цвет волос, голубой цвет глаз, 
высокий рост и пр.— произошли путем выпадения или перехода в рецес- 
сивное состояние целого ряда наследственных свойств, присутствие или 
доминантное состояние которых, напротив, характерно для самых низших 
человеческих рас, наиболее близких к отдаленным диким предкам совре- 
менных культурных людей. 

Весьма сходно с ростом наследуется по последним данным Дэвенпорта 
и сложение, которое также обусловливается однозначными факторами, 
при чем полное сложение более приближается к доминантиому состоянию, 
а худощавое — к рецессивному (13). К, весьма сходным с взглядами Дэвен- 
порта выводам о наследовании роста и сложения пришел и Лус (40). 

Наконец, в настоящее время мы имеем исследования Эльдертон (18) 
и Бонневи (2) о наследовании рисунков отпечатков пальцев, 
которые давно уже признаны одним из лучших отличительных признаков: 
каждой особи. Здесь все отношения отличаются уже довольно большой 
сложностью и далеко еще не разъяснены вполне, но несомненно, что и при’ 
этом имеет место типачная менделистическая наследственность. 

Несомненно, целый ряд других морфологических особенно- 
стей человека наследуется так же, как разобранные нами до сих пор более 
простые примеры, но все это еще ждет специального исследования. Отме- 
тим здесь работу известного антрополога Е. Фишера, посвященную так. 
называемым реоботийцам, происшедшим от смешения буров и готтентотов (19). 
Изучение особенностей этих гибридов убедило Фишера, что признаки евро- 
пейцев и готтентотов наследуются по закону Менделя, и что по отаошению. 
к очень многим особенностям можно подметить расщепление, тогда, как нет 
ни одного признака, который бы подходил под понятие постоянно-промежу- 
точной наследственности.— Наличностью же расщепления и вообще менде- 
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листической наследственности приходится объяснить существование опре- 
деленного еврейского типа, который существует в течение ряда веков, 
несмотря на нередкие скрещивания. Согласно Саламану (46), произвед- 
шему в этом направлении специальное исследование, германский тип доми- 
нирует над еврейским, но последний снова появляется в следующих поко- 
лениях благодаря расщеплению. 

Кроме морфологических наследуются по Менделю, несомненно, и многие 
физиологические признаки человека. Укажем в виде примера на способ- 
ность в агглютинации крови, по которой все люди могут быть разбиты 
на 4 главных группы. По Дунгерну (17), Лермонту (37) и другим здесь 
замешаны 2 пары наследственных факторов — А, аи В,.5, при чем фор- 
мула первой группы есть АВ, второй АЪ, третьей аВ, четвертой аЪ. Впро- 
чем, по Кольцову (34), лучше принять 3 пары таких факторов, что не изме- 
няет, конечно, существа, дела. 

Совершенно несомненно, что менделистическая же наследственность 
управляет передачей по наследству целого ряда чисто духовных спо- 
собностей человека. Так, для объяснения передачи по. наследству раз- 
личных темпераментов (нервный, холерический, сангвинический, флегмати- 
ческий и др.) Дэвенпорт считает достаточным принять существование двух 
пар наследственных и независимых друг от друга факторов Е ие, С и с, 
различные комбинации которых и обусловливают генотипическую структуру 
того или иного темперамента (11). Затем еще в книге Дэвенпорта, о наслед- 
ственности (9) были собраны некоторые родословные, говорящие в пользу 
наследования по Менделю музыкальных и артистических способностей, 
литературного таланта, памяти, общих умственных способностей и т. д. 
Дринкуотер (16) подтвердил это на основании изучения нескольких родо- 
словных по отношению к музыкальному таланту и способности к рисова- 
нию, а Дьяконов и Лус (14) на основании изучения довольно большого 
материала, касавшегося петербургских ученых, приходят к заключению, что 
все специальные способности — музыкальные, математические, к рисованию, 
к языкам и т. д.— являются не только наследственными, но и определенно 
рецессивными. Получается чрезвычайно интересная аналогия между отме- 
ченными выше чисто морфологическими особенностями высших человече- 
‘ских рас. и их духовными способностями в смысле их происхождения 
и наследования. 

Можно думать, что во всех этих случаях более, чем где-либо, играют 
роль однозначные факторы, благодаря которым между различными людьми 
и наблюдаются зачастую столь резкие различия. Стоя на этой точке зре- 
ния, легко объяснить и появление выдающихся величин в каждой области, 
получающих название гениев, или исключительных талантов. В каждом 
данном случае такой исключительный талант, или гений, хотя бы музы- 
кальный, получает полный ассортимент всех однозначных и, повидимому, 
рецессивных факторов данной способности — м:, Ш», плз... и. Последнее 
возможно лишь при условии, что у предков имелись уже все эти факторы, 
хотя бы распределенные по различным особям, и это делает понятным, 
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почему у исключительных талантов имеются всегда, правда, менее выдаю- 
щиеся, но все же способные в данном направлении предки. Наконец, 
мы можем легко понять отсюда, почему исключительный талант, или гений 
почти не имеет шансов оставить после себя сколько-нибудь подобное ему 
потомство, особенно если все его гены относятся к числу рецеесивных.! 
Переходя теперь к наследственности различных болезней и вообще 
патологических уклонений от нормы, мы должны отметить, что 
здесь необходимо проводить резкое различие между наследственными и нена- 
следственными страданиями этого рода. Нашему рассмотрению подлежит, 
конечно, только первая группа их, называемая также конгенитальными 
‘болезнями, которые появляются без всякой видимой внешней причины 
и являются наследственными в тех или иных семьях, составляя как бы 
часть тех особенностей, которые члены нодобных семей наследуют от своих 
предков. Болезни приобретенные, хотя бы они отражались на потомстве, 
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Рис. 93. Схема наследования доминантной болезни. Из Плале. 


которое в известных случаях заражается ими еще в чреве матери, в роде 
даже таких бичей человечества, как сифилис, туберкулез и т. Д., сюда 
не относятся, так как в подобных случаях речь может итти, самое большее, 
о передаче восприимчивости к такому заболеванию. 

Что касается до настоящих наследственных болезней и уродств, то, как 
и все подобные особенности, они могут быть двух родов: доминантные 
и рецессивные. Схема наследования доминантной болезни изображена, 
на рис. 93, где больные особи обозначены черным кружком, а здоровые — 
белым, братья и сестры соединены друг с другом чертой над ними, а суп- 
руги — под ними. Как видно из этой схемы, доминантная болезнь обыкно- 
венно передается ее носителем следующему поколению. В случае брака 


1 По отношению к музыкальному таланту в последнее время Гэккер (см. напр. 25) 
доказывает, что он является скорее доминантным. Весьма возможно, конечно, что такая. 
сложная способность может зависеть и от различных гепов, во все же в общем и целом 
взгляд на различные проявления одаренности, как ва рецессивные свойства, кажется 
лично нам более правильным. 
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больного лица со здоровым или все потомство оказывается больным (если 
больной родитель был гомозиготным — 00), или половина его здоровая, 
половина — больная (если больной отец и мать были гетерозиготны — ОВ). 
Если вступают в брак оба больных, то, в случае если они гетеризиготны (РК), 
в их потомстве может появиться благодаря расщеплению и здоровый ребе- 
нок. Последний не может передавать уже далее эту болезнь, если вступит 
в брав со здоровым же лицом. 

Подобная же схема наследования рецессивной болезни или уродства 
изображена на рис. 94. Здесь болезнь передается сразу всем потомкам, 
только если больны оба родителя. Если болен только один из них, то или 
все потомство оказывается здоровым (здоровый родитель — 00), или поло- 
вина его здоровая, половина больная (здоровый родитель — ОВ). Однако 
в случае рецессивных болезней здоровые потомки больных родителей могут 
считать свободными от болезни лишь самих себя, а отнюдь не своих детей, 
так как, если подобное лицо гетерозиготно в смысле болезни (ОК), то оно 
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Рис. 94. Схема наследования рецессивной болезни.— Из Плате. 


передает наклонносги к ней следующему поколению. Подобный скрытый 
зачаток рецессивной болезни может передаваться из поколения в’ поколение, 
пока не вступят в брак два лица, гетерозиготные в этом отношении, что 
чаще всего бывает при родственных браках. В этом случае в их потом- 
стве следует ожидать одного заведомо больного ребенка на трех внешне 
здоровых. 

На рис. 95 и 96 изображены в отдельности все возможные случаи 
наследования различных случаев доминантной и рецессивной болезни, 
и после сказанного уже выше подробный разбор их, конечно, является 
ИЗЛИШНИМ. 

Все эти правила наследования доминантной и рецессивной болезни 
вытекают из простейшего случая менделистической наследственности, именно 
моногибридного скрещивания, почему они вполне понятны сами собой. Нам 
- остается лишь указать, какие заболевания и патологические отклонения 
от нормы из числа наследственных относятся к доминантным и какие 
к рецессивным. 
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Рис. 95. Схема наследования различных случаев домпнантной болезни. 
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Рис. 96. Схема наследования различных случаев рецессивной болезни. 
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К числу доминантных уродливостей относится прежде всего коротко- 
палость, или брахидактилия, при которой пальцы чрезвычайно коротки, так 
как имеют только по два сустава вместо трех (рис. 97). Передача этой 
особенности была особенно подробно изучена Дринкуотером (1908 — 1916), 
который установил, что все коротко- 
палые лица имели такого же родителя, 
и ни одна пара нормальных индиви- 
дуумов не производила короткопалых 
потомков, т.-е. что эта особенность 
Типично - ДОМИНантная. | 

Подобно брахидактилии наследу- 
ются, повидимому, и некоторые другие 
уродства: полидактилия, или многопа- 
лость (лишние пальцы на руках или 
ногах), гипоспадия, заячья губа и 
пр.—Совершенно подобный характер 
носит наследование ряда, болезней кон- 
- ББ генитального характера; не перечи- 
Рис. 97. Нормальная и короткопалая сляя их всех, для чего мы отсылаем 
рука. — По Дринкуотеру из Пённетта. 

читателя к указанным выше сводкам 
Плате, Ленца и других, мы отметим здесь лишь несколько наиболее иссдле- 
лованных. К их числу относятся некоторые кожные болезни (например, 
ихтиозис, кератома и др.), сахарная болезнь, или диабет, слоновая болезнь 
(оедета) и многие глазные болезни — катаракта, глаукома, ночная слепота 
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Рис. 98. Наследование катаракты.—По Неттльшипу из Плате. 








ит хх По отношению к последним ряд чрезвычайно важных данных со- 
бран Неттльшипом (1905, 1907, 1912), который проследил, например, ноч- 
ную слепоту кав типично-доминантную особенность в одной семье в течение 
9 поколений на протяжении почти 3 столетий. Менее длинную родослов- 


1 Существуют серьезные основания думать, что все брахидактиликн являются 
гетерозиготными особями, гомозиготные же формы здесь нежизнеспособны благодаря 
наличию и при этом летальных факторов. 
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ную, касающуюся наследственности катаракты, из работ того же исследо- 
вателя изображает наш рис. 98. 

Что касается до наследственных уродливостей и болезней рецес- 
сивного характера, то число их значительно меньше, и это объясняется, 
конечно, прежде всего тем, что проследить наследование рецессивной 
особенности значительно труднее по самому существу дела. Однако отно- 
сительно некоторых болезней это все же’ удалось установить, и сюда 
относятся прежде всего эпилепсия и слабоумие, как это было установлено 
Дэвенпортом (1911). И та, и другая болезнь основываются на отсутствии 
известного фактора, который имеется у нормального человека, и, можно 
думать, такой же характер носят и некоторые другие психические заболе- 
вания, например, Четепиа ргаесох по исследованиям Рюдина (1916) и дру- 
гие. Фетчер (1925) считает, что и наклонность к различным половым 
извращениям обусловливается тоже наличием особых рецессивных генов. 
Конечно, рецессивные болезни не ограничиваются только душевными забо- 
леваниями (можно указать на некоторые рецессивные же кожные заболева- 
ния, бронхиальную астму, близорукость, как это недавно было установлено. 
Лепиным (39) и др.), но в общем их известно меньше, чем наследственных 
доминантных болезней. 

Чрезвычайно интересную группу наследственных болезней человека 
представляют некоторые ограниченные полом болезни, которые. 
всегда или почти всегда поражалт только один пол. К этому в некоторых 
случаях присоединяется еще одно загадочное явление, именно, что тот пол, 
который страдает этой болезнью (обыкновенно мужчины), передает скрытый 
зачаток ее потомкам не своего, а противоположного пола (т.-е. женщинам), 
а от них уже рождаются снова лица, пораженные данной болезнью. 
По выражению Плате, подобные болезни, встречаясь только у мужчин, 
наследуются не от больного отца, а от здоровой матери, которая является 
носителем или передаточной инстанцией для данной болезни. Поэтому для 
этого вида наследственности Плате предлагает особый термин «гинефор- 
ное» наследование. 

Наиболее известными из подобных болезней являются гемофилия 
(отсутствие способности крови к свертыванию, почему для гемофилика 
опасна даже легкая рана) и цветная слепота, или дальтонизм (неспособ- 
ность различать некоторые цвета, чаще всего красный и зеленый). Они 
прослежены достаточно подробно в целом ряде семейств, при чем твердо 
установлено, что эти болезни наследуются от отца к внуку через здоровых 
по внешности дочерей. Таким образом, мужчина, имеющий по восходящей 
линии предка-гемофилика или дальтониста, если он сам здоров, никогда, 
не передаст этой болезни потомству, напротив, здоровая женщина из подоб- 
ной семьи легко может передать ее своим сыновьям. 


1 Так же, повидимому, наследуются ночная слепота (гемеролопия), ряд других 
болезней и даже известные психические задатки — например, по исследованиям Дэвен- 
порта (11), страсть к бродяжничеству или номадизм. 
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Наш рис. 99 изображает наследование гемофилии в семействе Мам- 
пель, где в течение 5 поколений было 111 мужчин и из них 37, т.-е. 33%/, 
страдали этой болезнью, тогда как все женские члены этой семьи были 
по внешности здоровы и лишь передавали заболевание своим сыновьям. 
Эта родословная заимствована из книги Дэвенпорта, почему, как это вообще 
принято в Америке (между прочим, во всех изданиях Нью-Иоркского Бюро 
по Евгенике), вместо значков 9. и Ф мы встречаем в ней обозначение 
мужчин в виде квадратиков, женщин в виде кружков. | 

Однако, чем можно объяснить этот оригинальный случай наследствен- 
ности и с какими из разобранных выше явлений более общего характера 
его можно поставить в связь? Полный свет на этот вопрос был пролит 
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Рис. 99. Наследование гемофилии в семействе Мампель. — По Лоссену из Дэвенпорта. 


работами Донкастера (15) и Вильсона (54), которые независимо друг 
от друга пришли в заключению, что здесь мы имеем дело с явлением 
ограниченной полом наследственности при допущении, что гетерозиготным 
или гетерогаметичным является у человека мужской пол. 

В самом деле, согласно данным, изложенным выше в главе УП, 
мужчина в смысле фактора пола является гетерозиготным и образует два 
сорта половых продуктов: с Х-хромозомой и без нее (рис. 66), тогда как 
женский пол гомозиготен, обладает в соматических клетках двумя Х-хро- 
мозомами, и все яйца содержат по одной такой хромозоме. Примем теперь, 
что фактор, от которого зависит возникновение гемофилии или дальтонизма, 
локализован в Х-хромозоме, при чем эти патологические состояния являются 
рецессивными, нормальное же состояние, т.-е. отсутствие этих страданий, 
доминантно. Тогда буквой п можно обозначить наклонность к патологиче- 
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сЕому состоянию (гемофилии или цветной слепоте), буквой же М нормальное 
состояние. Так как у женщины в ее клетках две Х-хромозомы, а у муж- 
чины одна, то ход наследования на буквах можно изобразить следующим 


образом: < 
р 86 о № 
(больной отец) (здоровая мать) 
гаметы п, О М, М 
Е МО | № 
(здоровый сын) | (здоровая дочь-носительница) 
гаметы М, 0 | п, № 
Ро по МО № ММ 
(больной (здоровый (здоровая внучка- (здоровая 
внуБ) внук) носительница,) внучка) 


® < ХЛ Ж 


<> <> ХХ Хо 
<> <> ХХХ ХХ 


Рис. 100. Схема, наследования цветной слепоты. — Из Моргана. 


Наш рис. 100 изображает подобную же схему наследования цветной 
слепоты, при чем здесь черным цветом отмечена та Х-хромозома, в которой 
локализован болезнетворный зачаток. — Таким образом, и этот наиболее 
сложный и темный случай патологической наследственности у человека 
получает достаточное освещение с точки зрения новых данных в этой 
области. 

Заметим, что очень, правда, редко попадаются и женщины-дальтоники; 
однако их происхождение после изложенного выше не может вызывать 
каких-либо сомнений. Это бывает в тех случаях, когда дальтоник-мужчина 
вступит в брак с женщиной-носительницей данного свойства (п0О Хх п№: 
в результате этого „ролучаются больные и здоровые сыновья (пО и №) 
и здоровые и больные дочери (№ и пп).1 


* Юст предполагает теперь, что в различных случаях дальтонизма (слепота 
на зеленый и слепота на красный цвет) мы имеем члены множественной аллоло- 
морфы (33). 


Наследственность. 16 
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Однако гемофилия, дальтонизм и указанные выше другие страдани 
того же типа относятся в числу рецессивных. Вполне мыслимо, однако, 
что по типу ограниченной полом наследственности будет передаваться’ 
и доминантное страдание, если его ген локализован в Х-хромозоме. В этом 
случае больной отец должен передавать такое страдание всем дочерям, 
а больная мать— или половине сыновей и дочерей или всем детям, 
согласно схеме, на которой большая буква обозначает уже болезненное 
состояние: 


ее) ФФ св 9$ ео) ФО 
Р МЮ хХ т по Хх № по Хх М 
А ПО № МО, пО №, пп МО № 


Благодаря этому такое страдание будет чаще встречаться у женщин, 
чем у мужчин.—Именно так, по Ленцу, установившему этот тип наследо- 
вания (38), передаются базедова болезнь, маниакально-депрессивное сума- 
сшествие, расположение к воспалению сердечных клапанов и т. д. 

Наконец, нельзя не отметить, что недавно Кастлем (4) описан 
случай наследования сростания пальцев на ногах (так называемые «пере- 





Рис: 101. Перепончатые пальцы на ногах и исследование этого урод- 
ства в одной семье. — Из Кастля. 


пончатые» пальцы), которые всегда передавались только по мужской линии 
(рис. 101). Очевидно, мы имеем в этом случае наследование и у человека 
известной особенности через У-хромозому, что до последнего времени 
наблюдалось только у рыб (см. стр. 179). В виду этого наличность и у чело- 
века У-хромозомы едва ли может возбуждать какие-либо сомнения. 

В результате нашего краткого и по необходимости далеко не полного 
обзора нельзя не вынести убеждения в той важной роли, которую играет 
наследственность у человека. «Красивы ли мы или безобразны, долго ли 
сохраняем на своей голове волосы или же на ней рано появляется лысина, 
велика или мала общая продолжительность нашей жизни, свойствен ли нам 
оптимистический взгляд на вещи или глубоко пессимистическое настроение, 
обладаем ли мы большими духовными дарами или же только преклоняемся 
перед талантами других,—все это зависит не от нас и не от нашей доброй 
воли, а от строения и ‘состава тех ничтожных наследственных масс, кото- 
рые когда-то были скрыты в ядрах половых клеток, из слияния которых 
мы произошли», говорит Плате. 

Несомненно, большую роль в жизни человека играют чисто внешние 
влияния, начиная с ряда болезней, перенесенных нами или нашими бли- 





жайшими предками, и кончая теми социальными условиями и условиями 
воспитания, в которых мы росли. Однако не следует переоценивать значе- 
ния этих влияний, особенно с точки зрения интересов не отдельного лица, 
& ряда поколений. Благоприобретенные болезни могут тяжело отразиться 
на отдельном индивидууме и его ближайшем потомстве, но если нет налицо 
определенного наследственного предрасположения к данной болезни, дело 
не пойдет дальше длительной модификации, ‘и она сгладится через несколько 


поколений. Несомненно, этим объясняется, что человечество не вымерло. 


еще, несмотря на ряд свирепствовавших в прежнее время болезней, да 
и довольно сильную заболеваемость многими из них и теперь. — Гораздо 
важнее болезней приобретенных болезни наследственные, подобно многим 
душевным заболеваниям, той же гемофилии и некоторым другим, характер 
которых еще ждет своего выяснения. Раз подпав под влияние данного 
заболевания, члены такого семейства будут платить ему дань в каждом 
поколении, и нет никакой возможности избежать при этом своей судьбы. 
Точно так же условиями воспитания, обучения и пр. можно лишь развить 
в себе уже имеющийся задаток, но мы лишены возможности создать его 
вновь. Словом, наиболее важно в жизни каждого человека, то, что по-немецки 
обозначается словом «Егрелё (наследственное богатство), так как прежде 
всего это каждый из нас получает от родителей и передает в свою очередь 
ряду следующих поколений. 

Отсюда понятво возникновение особого направления, получившего 


название евгеники (епсег!сз), которое стремится к улучшению чело-\ 


вечества путем создания в процессе размножения лучших комбинаций 
наследственных зачатков и устранения худших. Основателем этого 


направления является Гальтон, определявший евгенику как науку, | 
изучающую все те влияния, которыми могут быть улучшены при-. 


рожденные качества расы, и видевший в ней «евангелие будущего чело- 
вечества» (20). 

С точки зрения этого направления каждая человеческая ‘личность 
имеет право на свою долю личного счастья, но обязанностью государства 
является забота о характере будущих поколений, о том, чтобы наследствен- 
ные недостатки, уродства и болезни передавались по возможности в мень- 
шем количестве нашим потомкам. «Каждое человеческое существо имеет 
право быть «благородным», т.-е. иметь здоровый ум в здоровом теле», — 
говорится в программе деятельности одного из американских евгенических 
бюро, и во имя этого права обязанностью государства является известное 
регулирование и надзор за размножением его сограждан. 

Почти во всех законодательствах имеются известные ограничения 
этого рода, носящие евгенический характер: запрещение браков между 
близкими родственниками, или при известных (правда, очень немногих) болез- 
нях и т. д. Евгеники идут дальше и требуют установления обширной 
евгенической программы частью положительного, частью запретительного 
характера, иначе, по их мнению, культурному человечеству грозит близкое 
вырождение и гибель, подобно многим древним цивилизациям [см. прекрасную 

* 
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книгу Шалльмайера (47), который выступил в защиту этих идей, не зная 
ничего о деятельности Гальточа и одновременно с ним]. 

Интересно отметить, что на нуть более широкой евгенической про- 
граммы, преимущественно запретительного характера, вступили в последние 
годы многие штаты Северной Америки. В законодательном порядке в них 
привят ряд ограничений, препятствующих вступлению в брак, при чем 
к числу таких причин отнесены не только душевные болезни, но в некото- 
рых штатах и алкоголизм, половые болезни, слабость легких и т. д. Второй 
мерой, направленной на прекращение размножения дегенеративных элемен- 
тов, является так называемая стерилизация, т.-е. лишение возможности 
оставить потомство (с сохранением половой способности) путем перерезки 
семенных канатиков у мужчин (вазектомия) и яйцеводов у женщин 
(овидуктомия). Согласно новым законам некоторых штатов подобная стери- 
лизация должна производиться по постановлению соответствующей инстан- 
ции над слабоумными, идиотами, душевно-больными, алкоголиками, сифили- 
тиками и Т. д. 

Для более подробного ознакомления с вопросом об евгенике в Соеди- 
ненных Штатах можно указать читателю на очень интересную книгу 
Г. Гоффманна (26) или на недавно вышедшую книгу Лафлина (36). Здесь же 
отметим, что большинство этих законов остается, к счастью, только 
на бумаге, и случаи практического применения их встречаются очень 
редко. Нельзя также не отметить, что даже в американской литературе 
раздается много голосов против целесообразности издания подобных зако- 
нов, пока наше знакомство с явлениями наследственности у человека еще 
только начинается. Вообще, чрезвычайно сомнительно, чтобы меры запре- 
тительного и даже карательного характера могли много дать в. такой 
глубоко интимной области, какою является область половых отношений 
у человека. 

Однако несомненно, что мирная пропаганда евгенических идей, 
распространение их в самых широких кругах населения принесет гораздо 
больше пользы, чем угроза стерилизацией какому-нибудь дегенерату или 
больному. На этот более правильный и плодотворный путь вступила, раньше 
других та же Америка, в которой, как можно видеть по данным, сообщае- 
мым Гоффманном, евгеника и евгеническне идеи нашли себе место не только 
в высшей, но и в низшей школе. 

Еще более важным делом является изучение вопросов наследствен- 
ности у человека, что возможно лишь при создании для этого особых 
институтов, так как собирание необходимых данных возможно лишь при 
широкой постановке дела и коллективной работе ряда специалистов. 
Почин в этом отношении был положен Гальтоном, основавшим в 1905 году 
при лондонском университете Евгеническую Лабораторию, во главе которой 
стоит Пирсон. Еще более крупным учреждением является американское 
Бюро по Евгенике (Епеегисз Весог4 Осс), о котором мы уже говорили, 
помещающееся в окрестностях Нью-Иорка и руководимое Дэвенпортом. 
Его главной задачей является собирание данвых о наследственности 
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в различных семействах, но оно дает также евгенические советы желаю- 
щим ветупить в брак. 

Таким образом, страны, говорящие на английском языке, идут в этом 
отношении, как и вообще при разработке вопросов наследственности, впе- 
реди других. На материке Европы евгенические идеи пользуются меньшим 
распространением, хотя за последнее время в целом ряде стран (Германия, 
Швеция, Франция, Италия и др.) возникли евгенические общества, а близ 
Стокгольма в Упсале в мае 1921 года открыт первый государственный 
научно-исследовательский институт по евгенике, во главе которого стоит 
Лундборг. 

У. нас в СССР первые организации евгенического характера воз- 
никли в 1920 году в Москве, а именно Евгенический Отдел Инетитута 
Экспериментальной Биологии и стоящее в связи с ним Русское Евгениче- 
ское Общество; их организатором является проф. Н. К. Кольцов, а печат- 
ным органом «Русский Евгенический Журнал» (45). В начале 1921 года 
при Академии Наук в Ленинграде возникло Бюро по Евтгенике, которым 
заведует автор этой книги; органом этого Бюро являются «Известия Бюро 
но Евгенике» (30). ‘Такие же учреждения имеются теперь в Киеве 
(«Бюро по изучению наследственности у человека», организованное проф. 
А. А. Кронтовским) и в других городах. Подробнее об евтенике см. книгу 
Юдина (31) и небольшую нашу книжку (43). 

Заканчивая наш краткий обзор евгенических идей и практических 
меропри ятий в этом направлении, мы не можем не привести в заключение 
глубоко верных слов Донкастера по этому поводу: «Приходится признать, 
что в настоящее время эти вопросы не входят в область практической 
политики, но вряд ли можно сомневаться, что нация, которая сумеет 
ввести их в практику жизни, быстро приобретет мировое господство». 
Впрочем, перед евгеникой, как своего рода «новым евангелием», стоит, 
несомненно, и более высокая задача: именно спасение всего человечества 
от грозящего ему вырождения. 


Указатель литературы. 


Эгот указатель литературы отнюдь ие претендует на какую-либо полноту. В нем при- 
ведены лишь те сочинения, на которые приходилось делаль ссылки в тексте, почему 
сюда и вошли лишь важнейшие и руководящие произведения, 


ГЛАВА Г ‹- 


1 

1) Дарвин. Прирученные животные и возделанные растения (Собр. сочин. в изд. 
Поповой, т. 1). з 

2) Са!1оп. Ехрегипеп!$ ш рапёепез1$. — Ргос. В. Зое. 1811. р 

3) Са!+оп. ТВеогу оЁ Бегедйу. — Сошметрогагу Ве\меуу. 27. 187Т5.* 

4) НаесКе!. СепегеЙйе Могрвоюз1е ег Огёатвтеп. В4. П. ВегИп. 1866. 

5) Гертвиг, О. Клетка и ткани. Пер. Бородина и Холодковского. Т. Ц. Спб. 1909. 

6) Гисаз. Тгаиё рЬозорЫчие её рьузю]ог1аие де Гьёгё4ие пафагеПе. Рагв. Т. 1. 1847, 
Т. П. 1850. 

1) №5е11. МесташзсвВ - рьузю]оз1зеве Треоме 4ег АБ\аттиапеерте. Мипереп и. 
Герае. 1884. | 

8) Спенсер. Недостаточность естественного подбора. Изд. журн. «Научное Обо- 
зрение». Сиб. 1894. 

Вейсманн. Всемогущество естественного подбора. Изд. журн. «Научное Обо- 

зрение». 1894. 

9) 4е Уг!е5. Шигасе!аге Рапоепез1з. Фепа. 1889. 

10) Че Уг!ез. Пе Мшанопзеонме. Гераю. Ва. [. 1901, Ва. П. 1908. 

11) Уве: татп. Аза е Бег Уетогриос ип уегуузпдю ЫМоослвесве Егасеп. депа. 
1892. 

12) У е1зтапп. Раз Кениразта, еше ТЬеоге 4ег УегегЬипа. Зепа. 1892. 

13) Уе!5 тапп. Уогёсе ИБег Пезхепдеп2\еоге. 3 Ай. Зепа. 1918. 


ГЛАВА П. 
В качестве сводок по экспериментальной эмбриологии можно указать: 


1) Мааз. Еп@тапс ш Фе ехрегиаетцеПе ЕпёмсКипезсеозсысще. УМезрадеп. 1908. 
2) ЛепК1пзоп. Ехрегипетиа! етаЪгуо!0еу. Охота. 1909. 


3) Ваёё. Негедйагу аБпогтаНЫез оЁ \№е у1зсега. Ашег. доигп. Апай. 36. 1995. 

4) Ваиг. Ета ш Фе ехрегипегиеПе Уегегиаеерте. 3—4 АиЙ. ВегИ. 1909, 
5 —6 Аи. Вегш. 1922. 

5) Саз Ме апа Р№!111рз. Оп вегимпа! \гаозранаНоп ш уегебга!юв. — Сагпезе Шшзи. 
У(азЫ т. РиБсаё. 144. 1911. 

6) Соггепь. Вазагае хузсВеп Мавгаззеп шИ Безопдегег ВегйскасВиетие дег Хошеп. — 
ВЫ юеса Бо{ашса. 53. 1901. 
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7) Рауепрогь. Тгапзращайоп о! оуагез ш сЫсКкепз. — допгп. МогрВ. 22. 1911. 

8) Еуагь @шае ю \е 2еЪга Вуыт48 ею. ЕдшЬагоВ. 1900. 

9) Еедег]еу. Пе Ведеиние ег роутегеп ЕаКогеп Ёаг Фе СесЬпопе дег Гер1орйегеп.— 
НегедИаз. 1. 1920. 

10) Е1п]ау. ТЬе еЁЙесь оЁ Чегет зресмез 1еп$-апоез оп ргестаю{: п\усе ап@ газ ап@ 
Фет ргобепу. — В. Зоогп. Ехр. Вю. 1. 1924. 

11) Е! зсВег. Ехреттене!е Отцегзисвиосеп Бег @е УегетЬипё егууогрепег Есеп- 
зсВайеп. — Аз. 2ецзсвг. #. Епютооете. 6. 1901. _ 

12) би(вг:е. Еиг@%ег гезиз оЁ гапзр]ащаНоп 0! оуагез ш сЫскепз. — Зоиги. Ехр. 2001. 
5. 1908. 

13) бпуег а. 5145. $948 оп суюйшз. П. Тгапвт15$10п оЁ шаисед еуе дес. — 
Зоптп. Ехр. 2001. 31. 1920. 

14) Сбпуег а. Зш1( В. Еагфег з41е$ оп таНегИапсе оЁ еуе деесё8 шаисеё ш гаи. — 
ТЫ. 38. 1924. 

15) НаесКе!. СепегеЙе МогрБооёе дег Огвашзшеп. Ва. И. Вега. 1866. 

16) Наескег. ОЪег Седасвимз, Уегетрипе ип Р№итро!е02. депа. 1914. 

17) Негьзь Вейгасе гаг Епём1си0зрВуз101031е 4ег Еёгрипё ип@ еюсьпипе Чег 'Пеге. 
1. Оег Ешйиз8 2еЩег, ууе!5зег ип зсВ\/агхег ОтоеБипх аиЁ Фе 2есвпип& уоп За\а- 
тапдга таса]оза. — АБН. Недеь. Акад. Ма‘.-паз. КГ. 7. 1919. 

18) НегЬз+!. 2. 01е Уенеоггасьь 4ег Т1еге ш зеЪег оп зсвууагхег .Отберитс. — Агсв. 
Епёу. Месв. 102. 1924. 

19) Но\4е е1зз. Уогзисве ИБег ХешепЬИ4ипё ип Уегегрипезсезоме Бе 4ег Ктеитии8 
уоп НаБпегп, — ВечсМе рЬуз. ГаЪ. Гапауу. 18. Ошу. НаНе. 20. 1911. 

20) Них|еу ап@ Сагг-баппдегз. АЪзепсе о{ ргепайа! еЙесёз оЁ 1епз-апюд1ев 11 
гаББИз. — ВгИ. оигп. Ехр. В101. 1. 1924. 

21) То Пов. ЕхрегипемеЙе ОщегзисВипзеп ап шёазогеп. — В!0]. СетигЫ. 38. 1913. 

22) 101103. Отетзисвипееп Бег Уама 8 опа УегегБапё Бе! шРазопеп. — АгсВ. Рго- 
Изецк. 43. 1921. | 

23) Исаев. Химеры. — Тр. Прикл. Бот. Сел. 13. 1924. 

24) Исаев. Этюды 0б органических регуляциях. Экспериментальные исследования 
над гидрами. —Тр. Лгр. Общ. Ест. 53. 1924. 

25) {ззаует. КВезеагснев оп апипа! сЬйпаегаз. — Уоигп. Сеп. 14. 1924. 

26) Иванов и Фальц-Фейн. К вопросу о телегонии. — Изв. Сиб. Биол. Лаб. 
13. 1918. 

27) Ка! епБасВ. Оъег Еегзюсктапзращанопт Бег Коцеп-ип4 Рбктеетиеп. — 2ей. тд. 
АЪз. Уег. 17. 1917. 

28) Кат шегег, Усгегипо ег2\’апоепег Рог(рЙаптопбзапразвипзеп. — АтсВ. Епёуу. Месв. 
Г. Ц. (Заатапага) — Ва. 25. 1907; Ш. (А!у!ез) — В4. 28. 1909. 

29) Кам шегег. Уегегрипе егх\’апеепег РатБуегапдегиввеп. ТУ. Шаз Еаг Ме 9ез 
Еецегза]атап4дет$ т зешег АБ 8пелеке№ уоп ег ОтууеН. — Агсв. Епёу. Месф. 
36. 1913. 

80) К 1аё к Кепадгиззетгапер!ал(айопеп Бенп Зейуашитершиег. — ей. 119. АБзь Уег. 
22, 1919. 

31) Кольцов. Новейшие попытки доказать наследственность благоприобретенных при- 
знаков. — Рус. Евг. Журн. 2. 1924. 

32) Ламарк. Философия зоологии. Пер. под ред. Карпова. Москва. 1911. 

33) Мас Боме!1. Аюовойзт ап Ше БеВауюг 0Ё \В\е га. И. — Зоги. Ехр. 200]. 
37. 1928. 

34) Морган. Наследственны ли приобретенные признаки. Лгр. Из-во Сеятель. 1925. 

35) Рам [0оу. М е\ гезвагсвез оп соп@!опс! гейехез. — Зо1епсе. 1923. 

36) РгосЬ пот. Пе апауйзсве Мешфоде Бе! 4ег безутпипх ег Тетрегаиг-АБеггаНопеп 
дег ЭеьеИегИпее. — В101. Сеш тЫ. 34. 1914. 

37) $5сви112, \. УотгзсШасе хата Зади ег зотпайзсВеп УегегЬипс ее. — АгсВ. Епу. 
Мес. 37. 1918. 
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38) ЗзапаГизз. Пе Кезайае 30-]89еег Ехрегипеме ес. — Уеть. зсБугех. Мат! 
Сез. 1905. 

39) ЗкосКаг4 ап@ Рарап1со|ап. ТЬе еЙес{з оЁ асоБо] оп \геаед 5ашеа - р12з ап@ 
Тег Чезсепдапз. — Зоигп. Ехр. 2001. 26. 1918. 

40) Томтег. Ап шуезисайоп оЁ еуомоп ш сЬгузотейа БееЙез о? Ше 5епиз Герйпо{атва.— 
Сагпес1е шзй{. У’азыпа. Раса. 48. 1906. 

41) Тоуата. Маюгпа| шрегИапсе ап тепдеНзт. — Фоогп. бепеи. 2. 1918. 

42) Тзевегшак, А. ОЪег Уег&паегипв 4ег Рог, Еатре ип 2есЬпопё уоп Капапепегеги 
Фогсь Вазаг!египе. — РЯбсегз АтсШу. 148. 1912. 

43) Тзэсвегшак, А. Бег Уегтрите уоп Нобпегеега огсь Вазагегипе па ИЪег 
МасЬЧачег Ф1езег ЕатЬёп4египе. — В10]. СетихЫ. 35. 1915. 

44) Уо|11егосК. Вейтас таг Апа]узе Чег УегегЬипе етууотБепег ЕепзеваЙепт: Тгапзтии- 
{аНоп ип@ Ргаешдоквопт Бе! РарЪма. — УетВ. О. 200]. @ез. 1911. 


ГЛАВА Ш. 
Для знакомства с явлениями изменчивости можно указать: 


1) Филипченко. Изменчивость и методы ее изучения (основы бнологической вариа- 
ционной статистики). 2-ое изд. Госиздата. Ленинград. 1926. 


2) Вапфа. З@есйоп ш Садосега оп Ше Базз оЁ а рвузю1ос1са! сВагасег. — Сагп. 18. 
УУазВ. Ри. 305. 1921. | 
3) Саз е ап РЬ:11!рз. РеБа@ газ ап з@есИиоп. — Сагп. 18. \УазВ. РаЫ. 


195. 1914. 
4) Саз Ме. 5915$ о Вегедну ш таБЪИз, газ, ап@ титсе. — Сагп. 5. УУазЪ. РаЫ. 
288. 1919. . 


5) Ем!п5. Роге Ппез ппегИапсе ап@ рагепобепез!з. — В1ю1. Вий. 26. 1914. 

6) Еги\1гЕВ. Уегзасве гаг У/Кипе ег Апзезе. — 7е1. Е. РЙаптептйсйи. 3. 1916. 

7) ба140оп. Машга| шВегИапсе. Гопдоп. 1889. 

8) ба!40п. То ауегаве сопфиайоп оЁ еасВ зеуета] ‘апсезюг 10 Ше ю| Бегцасе оё фе 
ойзргиа. — Ргос. В. 50с. 61. 1897. 

9) Напе!]. УегегЬипз Ъе! ипбезсШесвсвег ЕогрЙапгипз уоп Ну@га ёт!зеа. — Фепа 2ей. 
Маигуу. 48. 1901. 

10) Неспег. НегедЦу, уамайоп, ап Ше арреагалсе оЁ Фуета! Иез @агше Ме уесаайуе 
тергодисиоп о? АгсеЙа детаца. — Сепейсз. 4. 1919. 

11) епп!пзз. НегедИу, уайаМоп ап еуоабоп 11 Рго{ютоа. Ш. НегедИу апд уапаНоп 
оЁ 3126 ап4 №огт шт Рагатаест. — Ргос. Атег. РИ. 5ос. 47. 1908. 

12) Зепп1п8з. НегедИу, уапаНоп апд Ме гезаИз оЁ взесиоп т Фе ипрагеша! гергодис- 
Чоп 0Ё ОНЙиа согопа. — бепейсз. 1. 1916, 

13) Зовавивеп. ОБег ЕгЬ!сЬКей ш Роршайопеп ив4 1 гешеп [шеп. )епа. .1908. 

14) Зопаппзеп. Оп поё]е Миайопег 1 гепе Глиег. — В10!. Атфеег Мест. Е. У/агиитье. 
1911. 

15) Зоваппзеп. ЕНетеге Чег ехаКеп ЕгЬйсвкей$евге. 2 Аий. Зета. 1913. Уопезипееп: 
УП — ХШ. 

16) Коржинский. Гетерогенезис и эволюция. — Зап. Ак. Н. (УПТ) 9. 1899. 

17) БазЬ]еу. КВезиз оЁ сопипиед з@есНоп п Нубга. — оигп. Ехр. 2001. 20. 1916. 

18) Мас Бозе!1. ВизМе шЬегИапсе ш ОгозорЬИа. Г. И. Ш. — Фоига. Ехр. 2001. 19. 1915, 
28. 1917, 30. 1920. 

19) Мапп. А детопугайоп оЁ фе эаЪШу оР Ше епез оЁ ап тпбге зюсЁ оЁ ОтозорЬЙа 
ше!апосазег ипдег ехрегииец(а! соп@!0пз. — Зоигп. Ехр. 2001. 38. 1928. 

20) Могбап. ТВе аШитге оЁ аефег ю ргодисе тиайопв ш ЮгозорВИа. — Атег. Ма. 
48. 1914. 
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21) Моггап, Биг еуапь Ми ег ап Вг!45ев. ТЬе шесБап1зш оГ шепаеНап 
Бегедиу. Мему УотК. 1915. 

22) Реаг! апа Зиг?Расе. [5 Шеге а ситщайуе еНесё оЁ з@есйоп? — 2еизев ша. АБ. 
Уег. 2. 1909. 

23) Реаг!. шВегЦаосе оЁ {еси Иу ш \е дошезис Юю\/1. — Ашег. Маг. 45. 1911. 

24) Реаг]. Зеуещееп уеатз з@есНоп оЁ а сВагасег зво\та зех-Никей шепдеНав 1шБег!- 
{апсе. — Атег. Маг. 49. 1915. 

25) Пирсон. Грамматика науки. «Библиотека современной философии». Изд. 
Шиповника. * 

26) Кетлэ. Социальная фузика или опыт о развитии способностей человека. 1869. 

г (Перепечатано в Изв. Киев. Коммерч. Инст. за 1910, 1911, 1918 г.г.) 

271) Воо\. ШшЬегИапсе ш Ще азехиа| гергофасйоп оЁ Сепхгорух! асшеза. — бепейсз. 
8. 1918. 

28) Томег. Ап шуезисайов о! еуомИоп ш сфгузотей4 БееЙез оЁ \\е вепиз ГерИпо- 
{агза. — Сатпез1е Таз. УУазЫше(. РиБсае. 48. 1906. 

29) 4е Уг!ез. Ре МиаНнопзЩеоте. [е1р2ле. Ва. 1. 1901, Ва. Ц. 1908. 

30) 4е Уг!е5. Агеп ипд Уанейцеп ипа Шге ЕтёзеБиптс дагсЬ Миайоп. ВегИп. 1906. 

31) Уо[егеск, \УУеИеге ехрегипетеШе Отцегзисвипсеп Бег Агуег&пегипа, зресе! 
ЦБег аз \Уезеп Члапиайуег АгулиегосШеде ре; ПарЬш еп. — Уегв. О. 2001. 
Сез. 1909. 

32) 2е]епу. Тье еЙесь оЁР з@есйоп {ог еуе {асеё пишбег ш Ме м/АИе Баг еуе гасе ой 
ОгозорьЙа тше]апозаз{ег. — Сбепейсз. 7. 1922. 


®* 


ГЛАВЫ Маф. 


1) Меп4е!. Уетзисве ифег РИапхепруьчеп. — УегВ. пайЕ, Уег. Вгипп. 4. 1865. 
2) Мепае!. ОЪъег епцее аз Кипзсвег Вейисьиие веууоппепе Н1егастаит-Ваз!агде. — 
159. 8. 1869. Е 
Оба произведения изданы в «Оз!\уа\9з Казакег Чег ехак\еп У 1взепзсвайеп» № 121. 
Герав. 1901; русский перевод Л. И. Бреславец в серии «Классики Естествознания», 
кн. 10, Госизд. 1928. 
8) 4е АБег|е. НегедИагу апеп!а ш шее ап 13 гаНоп ю допитап зройпё. — Ашег. 


Ма. 59. 1925. у 
4) Вагезоп. МепаеРз ргтс|рез оЁ ВегедНу. СашЬчазе. 1909. 3 птрг. 1918. 


5) Вайезоп, баипаегз, Риппей 1. Керогз ю Ме Еуомйоп Сотшцее В. $. Г. 1902 
П. 1905. Ш. 1906. ШУ. 1908. У. 1909. 

6) Вазезоп апа Риппей1. А зазвезИоп аз 10 Ще пайте оГ фе ума сот м 
ю\1. — Ргосеед. СатЬ“9зе РЫ|оз. 5ос. 13. 1905. 

7) Ваиг. Отюгзисвойсеп Бег @е ЕгьйеВкейзуегВаИю!зе сешег пог ш ВазагаЮгт 
1еБепз! еп Э!1рре уоп АпйггЫ шит поалаз. — Вег. 0. Вой, (ез. 25. 1907. 

8) Баур. Введение в экспериментальное изучение наследственности. Изд. Бюро по 
прикладной ботанике. Спб. 1913. Новые немецкие изд.: 2-ое — 1914, 3-4-0е — 1919, 
5 -6-0е — 1922. 

9) Ваиг. Уегегрипез-ип@ Вазаг@египбзуетзисве шй Апиггитит. — 2еИзерг. 114. АБ 
Уег. 3. 1910. 

10) Вапг. Опегзисвапбет бЪег 4аз \Уезеп, Фе ЕпёерипЕ цв @е Уегегрипё уоп Ваз- 
зепитиетзсмейе ъе1 Апйтгыпита. — ВЫ. Сбегп. 4. 1924. 

11) Саз е. Негедиу оЁ соа® сЪагасиегз ш вмшеа р!бз ап гаБЪИе. — Сагп. 1084. Уазытд- 
юп. РаБ{са4. 28. 1905. 

12) Саз е (п `соПаь. \уив Уа!цег, МиПеп:х, СоББ). 8&91е3 оЁ 1авегиаисе Ш 
таБЬИз— Сагп. 108%. У’азЫ те. Риге. 114. 1909. 

13) Саз Ие. Тне шсопчапсу о! ипИ-сВагасйегз, — Атег. Ма‘. 46. 1912. 

14) СазИе апа РЬИ!!рз. Рефа4 газ ап@ з@есйоп. — Сагп. 19. \Уа8. Ри. 
195. 1914. 
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15) Саз Ме ап Е!зВ. Тье Ыаск-апд-йап гаБЫ ап \\е зетуйсавсе 9 Ме шире 
аПеотогрВз. — Атпег. Ма. 49. 1915. 

16) Сазе. Сепейс$ ап@ еизеп1сз. Сатг!95е. 2 е4. 1920, 3 е4. 1925. 

17) СавИе. Сепейсз о \е ]арапезе гаЪЪи. — 3оцги. Сеп. 14. 1924. 

18) Саз Це. Негедну ш гаБЪИз ап@ сишеа роз. — ВШюэтарша Сепейса. 1. 1925. 

19) Соггепз. Вазагде хуйзеВеп Ма1згаззеп шИ, Безопаегег ВегискысВИрип ег Хошеп.— 
ВЫ. Воап. 58. 1901. 

20) Соггепз. Зсвешаге Аизпабтеп уоп 4ег Мепдевсвеп ЗраШипэзгеве! г Вавагде.— 
Вег. О. Воё, Сез. 20. 1902. 

21) Соггепз. ОЪег Вазёагегапезуегзисве ши Мга з-З!рреп. — Вег. 0. Во. Сез. [. 20. 
1902; П. 23. 1905. 

22) Соггепз. Обег @е @отимегепдев Мегктае ег Вавагде. — Вег. О. Во. Сез. 
21. 1908. 

23) Соггепз. Е {уризсВ зраНепдег Вазаг@ х\у1зсвеп ешег еш}&5г1сеп ип етег 2\уе180- 
т1сеп Эрре дез Нуозсуатиз шеег. — Вег. 0. Во!. без. 22. 1904. 

24) Корренс. Новые законы наследственности. Москва. Изд. «В103». 1918. 

25) Сибпо&. Га 101 4° Мепде] её Рьбгедив 4е 1а ротешайоп сВе2 1[е$ 300115.— АгеВ. 2001. 
ехр. её в6п. №1е3 её Веуие. 1902 — 1907. 

26) РагЬ1з В 1ге, Оп \е гези $ оЁ сгоззпе ]арапезе уга{21е пусе “ИФ епгореап ато 
тасез. — Вотейлса. 2, 3. 1902, 1908. , 

27) агЬ1зВ1ге. Оп \е геза\ о’ сгоззше гоиц@ \Ий тю еЯ реаз. — Ргос. В. $0с. 
80. 1908. 

28) Фауепрог:. ШшВегцапсе 1 роайгу. — Саги. 1пзё. Уаз шеи. РиЫ. 52. 1907. 

29) Рауепрог+. ШЬегНапсе 1 сапаг!ез. — Сага. №08, УУазВ. РиЫ. $5. 1908. 

30) Рауепроге. Ш\ЪегЦапсе о{Г сВагасег сз ш дошезие №\1. — Саги. 108%. У/азЫто“. 
РаБ!с. 121. 1909. 

31) Бе еЁзеп. А чем шиайоп ш Ше Воизе шоцзе. — Атег. Ма. 55. 1921. 

32) У. Оапвегп ив Н1тзсь!е14е. Оъег старрепзреййзеве Эхгакиатеп 4ез В\иез. — 
Хе. {. Плоори 4 Югзсв. 8. 1911. 

38) Рапп. Турез .2Ё уувИе зрой пе ш пасе, — Ашег. Ма, 54. 1920. 

34) Ригваю. А ргейпитагу ассоцпё оЁ Фе 1шБегЦапое оЁ соаё сооиг м писе. — Вер. Еуч1. 


Сота. 4. 1908. 

35) Ригвам. РагМег ехрегипеп{з оп Ме шВегИапсе оЁ соаф союиг ш писе. — дочгп. 
Сеп. 1. 1911. 

36) Еазь А шепдейап ицегргеайоп оЁ уапайоп \Шай 1$ аррагепЙу сопНпиоц$. — Ашег. 
Ма\. 44. 1910. 


37) Еаз{. Те зепобуре ВуроШезз ап@ Ву“ майоп. — Ашег. №а4. 45. 1911. 

38) Еаз1. 50165 оп зе шВегИапсе ш №сойапа, — бепейсв. 1. 1916. 

39) Еп5]едом.. шрегИапсе ш Рагеу. 1. Ш. — 3оотп. беп. 10 — 1920, 14 — 1924. 

40) Ее!4шап. А юг аПеотогрь ш Фе ато 5е1е$ ш писе. — Ашег, Маф. 56. 1922. 

41) Сегоц14. ШшЬегИапсе о роутогрывт ап вех ш Сойаз рЬПо@се. — Атег. Ма. 
45. 1911. 

42) Со азсвю1аь Еш@Ьгиое ш 4е УегегрипезуизептзсНай. 2 Апй. Герае ип4 Вегйп. 
1918. 3. АаЙ. Берас. 1920. (Во многом отличаотся от 1-го издания, с которого 
сделан русский перевод П. Ю. Шмидта «Основы науки о наследственности». 
Сиб. 1913). 

43) бо|Чзепштаь Пе диапиануе СтапФасе уоп УетегЬапа ипд Агдипх. — Уогг. 
м. Ао. у. Коох. 24. 1920. ` 

44) НаесКег. АШзетете УегегрипзчеВге. 2. АийЙ. ВгапизсЬ\уе!. 1912. 

45) Набедоогп. Те вепейс Ёасюгз ш Ше деуе!юршеп{ оЁ Ще Воизе тоизе у/мсв шЙиепсе 
Фе соаё соойг ес. — 2е1. ш4. АБз. Уег. 6. 1912. 

46) Назедоогп. Ащюсаауйса| зибз(апсез фе деегитаи {ог ‘ве шрогИаЫе свагасйегз.— 

. Уомг. и. Ам. у. Вох. 12. 1911. 
47) Нигз&. Мепденап свагасегз ш рашз апд апипа|з. — Вер. Ш СопЁ, бепе. 1906. 
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48) Тьзеп апа 5$1е15]е4ег. Еуепсе юг Ше деа\ ш шего оЁ Фе Вотозузоив уеПо\му 
шп!се. — Атег. Маг. 51. 1917. 

49) 1Ьзеп. Тясоюг шПегИапсе Г. — бепебса. 1. 1916. 

50) ТЬзеп. Т№е итре аШеютогрЫс 5ег1ез ш сишеа рез. — Сепейсз. 4. 1919. 

51) Зопаппвеп. Шетегю ег ехаКеп ЕгЬйеБкеневге. 2 Аой. дева. 1913. 

52) К1гкВаш. ТЬе {а о! Вотогузоаз уеЙо\у’ писе. — Зоигп. Ехр. 200]. 28. 1919. 

53) Кольцов. Генетический анализ окраски у морских свинок. — Изв. Инст. Экеп. 
Биол. 1. 1921. 

54) Кольцов. О наследственных химических свойствах крови. — Усп. Экеп. Биоло- 
гии. 1, в. 8—4. 1922. 

55) Гапа. ОБег @е Вачатде уоп Нейх погепйз МИ. ип@ Нейх петогайз Г. Еше 
Отцетзосвипе 2аг ехрегипегиееп УегегипсеЪге. Зепа. 1908. 

56) Тапа. ОЪег УегегрипёзуетзисВе. — УегВ. П. 2001. без. 1909. 

57) Гапе. ОЪег аЦегпамуе УегегЬип& Ъе! Нипдеп. — 7ей. ша. Аз. Ут. 3. 1910. 

58) Гапа. Ре ЕтЬйеЬкейзуегЬ &1158е дег ОБгеп8пее ег Капиасвеп пас СазЙе ип аз 
РгоЫет 4ег пиегтед18геп УегегЬопе ип ВИдиох Копз‘атег ` Ва\агагаззел. — 7е1, 
119. АЪзё. Уег. 4. 1910. 

59) Сапз. Еогюезее УегегЬипоз ет. (П. Гле НаиМагфе аег МыаИеп ипа @е Нуро\езе 
дег Роушеме). — 2е{. ш4. АЪзь Ует. 5. 1911. 

60) Геагмоп В. ТЬе шЬегиапсе о{ зреяйс 1з0ас Из шт Битап 5004. — 3оотп. Сепе{. 
10. 1920. 

61) Г1рр1псофёь Рогег даа оп Ше ш\ВегИапсе о Ыие ш роч!гу. — Ашег. Маг. 
55. 1921. 

62) (1+ Не. ТЬе геайоп оЁ уеПо\у соасоюг ап Ыаскеуе у’ВИе зро{Нё оЁ псе ш шВе- 
гЦапсе. — Сепейсз. 2. 1917. 

63) Могсап. МшИре аНеотогрЬз ш писе. Атег. Маг. 48. 1914. 

64) Могдап, бёагчеуапь Мо Пег ап Вг!азев. ТЬе тесВатзт 0Ё тепдеНап 
Вегедцу. Меу’ Хогк. 1915. 

65) Моггап. А сгдие о! Фе Шеогу о! еуойоп. Ргшееюп. 1916. 

66) Могхап. шрегИапее оЁ пашБег. 0! феа ег оЁ {Ве аща! рюеоп. — Ашег. Май. 52. 1918. 

67) Могзап. 0Ое зюН!еЪе Сгип@аее 4ег Уегегрипз. ЮепзеВ уоп Масв4зВе!м. 
Вегп. 1921. 

68) Могвап, Вг!4ез ап@ З+агеуап". Те бепейсз о! ОгозорВЙа. — ВНост. беп. 
2. 1925. - 

69) МаБо@гз. Эм@ез оЁ шВегЦапсе ап еуоайоп шт ОгФфор{ега. Г. — Ш. — оигт. бепеё. 
3. 1914, 7. 1917. 

10) №еме!|. ШпВегИаосе ш Фе Вопеу Ъее. — Заепсе. 41. 1915. 

71) МИ ззоп ЕБ|е. Кгеигапозищегзисвипееп ап Наег ип@ \У/етеп. Глптд. Г. 1909; 


И. 1911. 

12) №11ззо0п Ъоие. Мийре АПе]отогрье ип Кошр]ехтибайопеп Бели У’е!еп. — Неге- 
ЧЦаз. 1. 1920. 

73) Рар. Бег Уегегрипе уоп РагБе ип@ 2есвпипё Ъе! дет Каптсвеп. — 7е. 4. Аба. 
Уег. 26. 1921. 


14) Реаг!. ТЬе Гподе о 1шБегцапсе оЁ ЁесопдИу м Ще дотезис У]. — доиги. Ехр. 
700]. 18 1912. 

75) Реаг| ап@ Ваг\!е{. Тье тепдеНап шВегИапсе оЁ сецаш сЪеписа! сВагас{егз 1п 
тпа17е. — 7е!. шд. АЪз. Уег. 6. 1911. 

16) Филипченко. Изменчивость и наследственность черепа у млекопитающих. | — 
1. — Русск. Арх. Анат., Гист., Эмбр. 1. 1916, 1911. 

77) Ф илипченко. Наследование окраски у канареек. — Изв. Росс. Акад. Наук. 
1919. 5 

78) Филипченко. Выражение закона Менделя с точки зрения генотипической струк- 
туры. — Изв. Росс. Акад. Наук. 1919. 

79) Р1афе. 0е ЕгМоттеш ег ЕагЪепгаззеп уоп Миз шизси]з. — 2001. Апт. 35. 1910. 
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80) РПауе. УегегЬипао$ерге ип@ Оезхепдеп”Меонче. — РКезузевг. Г. В. Негуию. 2. 1910. 

81) РП!аце. УегеогЬипаерге. [е1р218. 1918. 

82) Р|]аце. Уегогрипоз еп. ап Мёизеп. — Агсв. Ещим. Месб. 44. 1918. 

83) Риппев!. (Соаё союопг ш гаБЪи$. — юигп. Сепеё. 2. 1912. 

84) Риппе%&+ ап Ва!|еу. Оп шВегИапсе о! уе ш роиЦгу. — итп. белее. 4. 1914. 

85) Риппеек апд Ва!|еу. Сепейс з91ез ш габБИз. Г. Оп фе шБегЦапсе оЁ \мезЪ— 
Зоигп. Сепе(. 8. 1918. 

86) Раппе\к апд Ва!еу. Сепейс 30915. ш роаЙту. П. ТоБегНапее о{ есё-союиг апд 
Ьгоотезз. — Лого. @епе': 10. 1920. 

87) $11]. ШБирНса 2еплез {юг сарзе ги ш Вигза Фагза разюг!. — 2е{. ша. АБз. 
Уег. 12. 1914. 

88) Зо ап 1ша!. ТВе 1урез оГ зропе ш писе апд \Вехг зепейс Берау!оиг. — Зочги. 
Сепе{. 9. 1920. 

89) Загеуате ТЬе Штазуап таб сазе \МИВ зоте сопз1Чегайоп$ оп шире а|е- 
|отогрВз. — Атег. Ма. 47. 1918. 

90) Ташштез. ЮОаз Уеграеп ЙаКкииегеп4 уагиегепдег Мегкта!е Бе! 4ег Вазаг4егииз. — 
Кесие! 4ез кауаих Боашаиез М№бегапда1з. 8. 1911. 

91) Тамшез. Сепемс апа!узв, зсВетшез оЁ соорегайоп ап@ ши!ире аШе]отогрЬз оЁ ГАпит 
озНайззипиат. — Зоиги. Сеп. 12. 1922. | 

92) Томег. Те деегттайоп 0Ё дотшапсе ап Ше шо сайоп о Беваулоиг шп аЦегпайуе 
швегцапсе. — В1о]. Виез. 18. 1910. 

93) Тоуаша. Мепае!5 |а\у оЁ ВепНу аз аррЦед 10 ше зШкууоги сгоззев. В!0|. СепгЫ. 
26. 1906. 5 

94) Тоуата. Оп Ше уагутё оттапсе оЁ семаш ууВИе Бгеедз оЁ \Ше зПЕутогт, ВотшБух 
тог!. — 2е{. шд. АЪзё. Уег. 7. 1912. 

95) Тоуата ап@ Мог! Оп Ще 2угойс сопзбайоп 0 доштапе ап гесезуе \уВИез 
шт е зИК\огиа, Вотбух тот. — 2е(. шд. АБ. Уез. 10. 1918. 

96) Вавилов. Иммунитет растений к инфекционным заболеваниям. Москва. 1918. 

97) Уг!= 6%. ТЬе ато зегез оЁ а!еоторВз ш зиашеа-р1юз. — Ашег. Ма. 49. 1915. 

98) \Уг1=Вь Соог шВетИапсе ш тата]. — Лоиги. Негед. 8. 19117, 9. 1918. 


` 


ГЛАВА У\1. 


1) ап Вепе4еп. ВеспетсВез иг а та(итайоп 4е Роецё, 1а {есопдайоп её ]а 91%1510п 
се\шате. — Агсь. В1о]. 4. 1883. 
2) Воуег!. 2еепза Чет. 1, П, Ш. — депа. 2е(. 21, 22. 24. 1887, 88, 90. 
3) Воуег!. Егбефтззе иБег Фе Копзи оп ег сЪготаизсВеп Кегизиа02. Тена. 1904. 
4) Воуег!. /1е ЕщуисНиптя @зрегтег Зее] - Е ег. д3епа. 1907. 
5) Вгацег. 2г Кеппииз ег Зрегтаюсепезе уоп Азсаг1$ теса]осерваа. — АгсЬ. пщг. 
Апа(. 42. 1898. 
6) Сопс!1п. НетедНу ап епугопшепе. №%/ Уотк. 1915. 
7) Е!емм1п8. 2е5а53ап7, Кегп ип Кеги(еПипа. Ге1р218. 1882. 
8) бо41еузК1. Баз УегегрипезргоШет па лее дег ЕпбусКопозтесвай  БебгасМе, — 
Уог!г. и. Аи. у. Воих. 9. 1909. 
9) Наескег. Пе Уог®а@1еп 4ег Еше!апе. — АгсВ. плкг. Апав. 45. 1895. 
10) Негё м1, О. Баз ргоШеш ег ВебласЬ ип ип4 ег 1зойгоре дез Еез, еше ТКеоге 
ег УегегЬипе. Зепа. 1884. 
11) Негилутз, 0. Уегёесь 4ег ЕЁ- ип ЗатептЬИ8 и Бе’ Мешаюдеп. — Агсь. шг. 
ы Апаё. 36. 1890. 
12) Левитский. Материальные основы наследственности. Киев. 1924. 
13) Лё6б. Организм как целое. Госизд. 1925. 
14) Меуесз. Пе СБопагюзотеп а1в Тгасег егЬйсБег Ашасеп. — Агсв. шт. Апаё. 72. 1908. 
15) Моп\боштегу. А зш4у о! Ше сЫгтаозотез 0#Ё фе 5егта сез о! Меагоа. — Тгапз. Атег. 
РЬИ. 5ос. 20. 1901. 
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16) Морган. Структурные основы. наследственности. Госизд. 1923. 

17) Ваь!. СЬе 2еНейЙип&. — МогрЬ. Зав. 10. 1885. 

18) Коскеге 27аг ЕхеНате дег Сореродеп. — Апаё. Нейе. 4. 1894. 

19) ЗВагр. Ап мигобисйоп ®ю суююху. № УотЕ. 1921. 

20) 5+газБигвег. Меце Стиегбасвипееп бЪег Фе ВебасЬлосзуогеапее Бе: деп Рвапего- 
затеп, ете Твеоге 4ег УегегЬапз. Фепа. 1884. 

21) 5{тазЬигеег. Оъег регодзсве Ведикиоп ег Суготозотепта нп Ем иосвеапе 
дег Огсатзтеп. — В10]. СЫ. 14. 1894. 

22) Страсбургер. Реальные основания учения о наследственности. СПБ. 1912. 

23) Зи оп. Те сБготозотез 1 Бегедйу. — ВЫ. Вай. 4. 1904. 

24) \Уа14еуег. ОЪег Кагуоктезе ип Шге Ведевипе ти деп Вейс иисзуоге& преп. — 
АтеБ. шщт. Апаё. 32. 1888. 

25) \ Пвоп. Те се] ш деу@ортепте ап Вегедцу. 3-4 ед. №еми Уогк. 1925, 


ГЛАВЫ УП и УШ. 


{] А:4а. Оп Фе шфегцапсе оЁ со1ог ш а ЯезЬ-ууа{ег ЙзВ АрюсВеЦиз |аНрез. — Сепенсв. 
6. 1921. 

2) АПеп. Оп Баз18 0 зех швегИапее м Эр\ваегосагроз. — Ргос. Ат. РЫ. $06. 58. 1919. 

3) Вате5оп ап Риппек+{. Керогз {0 Ше Еуоиоп СошииЦее В. $. [У. 1908. 

4) Ва\езоп ап@ Риппе&. Те БегедИу о{ зех. — Заепсе. 27. 1908. 

5) Ва`езоп апа Риппеё! Оп шЬегИапее оЁР Ще ресаНаг рибттешайоп оЁ Ше $ИКу 
0%]. — Зоигп. Сбепе%. 1. 1911. 

6) Ватезоп апа Риппеё. Оп батейс зепез шуо]утё гедирИсайоп оЁ себат (егт$.— 
доогп. Сегп. 1. 1911. 

7) Ваиг. УегегЬип=$- ип Вазагд@1егапезуегзасве п! АвйттЬ пота. ЦП. Еас\огепкорремие.— 
7еи. 119. АБзь. Уег. 6. 1912. 

8) Вог!1п5 апа Реаг!. ТЬе 04 сЬготовоте ш Ше зрегтаюбепея:$ оп Фе Чотевис 
сЫскеп. — Логи. Ехр. 2001. 16. 1914. 

9) Вг:а без. №т-91зопейоп аб ргоог оЁ Ше сБготозоте Шеогу оЁ Вегедцу. — бепейсз. 
1. 1916. 

10) Вг:азевз. Пейсепсу. — бепейсз. 2. 1917. 

11) Вг!а5ез. Пир|сайопз. — Апаё. Весог4. 15. 1919. 

12) Вг!а5е5 апё Могвап. Те зесопд сЬтготозоте вгоар о пща сВагацег$. — Сагд. 
11$. У/азВ. РаЫ. 218. 1919. 

13) Вт! вез. ТЬе опашт о уапаНопз ш $ехиа| ап $ех-ПиИей сБагасюг$. — Атег. Мав. 
56. 1922. 

14) Вг!асевз. АБегтайот$ ш сготозотва| шацега1з. — Её. беп. Еаш. 1. 1923. 

15) Вг!@вез$апа Могбап. Те Цита свготозоте втоир оЁ шщаве сВагасегв. — Сагп. 
1134. У’азь. РиЫ. 327. 1928. 

16) Саз Це. Те ВегедИу оЁ зех. — ВаЙ. Миз. Сошр. 2001. Нагу. Со\. 40. 1904. 

17) Саз е. $щ91ез оГ шВегИапсе ш битеа р15$ ап@ газ. — Сагп. 113%. \Уазй. Ра. 
241. 1916. 

18) Саз Ме. [лакей вепез шт габБИз. — 5с1епсе. 53. 1921. 

19) Соггепз. Пе Везишитиюе ип@ Уегегрипё 4ез безсШесьез. ВегИл. 1907. 

20) Сибпо!. Зиг а дбюгитайоп Фа зехе спе2`1ез апипаих. — ВиП. 5с. Егапсе Ве]. 32. 1899. 

21) Ропсаз+ег а. Каупог. Вгеефте ехрегипепёз “ИВ Гер!@ор{ега. — Ргос. 200]. 50с. 
Гопдоп. 1906. 

22) Ропсазкег. Оп зех шпегИапсе ш фе шо Абгахаз отоззапаа ап 1$ уаг. 1аси- 
соог. — У Вер. Еу. Сом. 1908. 

23) Бопсазкег. Оп зех ШиИей шВегИапсе ш са ап@ Из Беагте оп Фе зех шицед 
\гапвтп18 3101 0Ё сецаш ВБатап аБпогтайиез. — 3оигп. беп. 3. 1918. 

24) опсазу ег. Оп \е гайоп Ъебмееп сБготозотез, зех ШиИей \гапзт1$$10п ап4 зех 
деегттайоп ш Афгахаз втоззшана!а. — Тоигп. беп. 4. 1914. 
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25) бо азс мт ь. Егисвкенз$шЧеп ап Зебтае{ег0пзеп. [. Стиегвасвопеец бБег Фе 


УегегЬип® ег зесип4агеп СезсШесЬизсВага (еге ип@ 4ез СезсШеси в. — 7еи. тд. АБз, 
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